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The Protoplasmic Viscosity of Terrestrial Plants 
and Its Sensitivity to Light 


By 
M. G. Stalfelt 


Department of Plant Physiology, University of Stockholm 
With 5 Textfigures 
(Received June 3, 1955) 


In a study of the plasmolysis of leaf cells in strong and in weak light. 
Weber (1929) found certain changes which he interpreted as a sign of 
altered protoplasmic viscosity. 

The cells in leaves of Ranunculus ficaria that had stood in diffuse day- 
light were rapidly plasmolyzed by a hypertonic solution and assumed a 
convex shape: in leaves that had stood in direct sunlight, plasmolysis was 
slower and of the concave type. In another paper, Weber (1925) stated 
that the chloroplasts in some Sempervioum species investigated were dis- 
placed on centrifugation at a rate which varied during the course of the 
day. No detailed analysis was made of the cause of these variations. 
Weber left as an open question whether light acts through such factors 
as a rise in temperature, transpiration and photosynthesis. 

The increased viscosity in Ranunculus may be of the same nature as 
that demonstrated in Helodea (Stalfelt 1945, 1946, Virgin 1947, 1951). 
lt is also conceivable that it is caused by an increase in the water deficit 
in the most strongly illuminated objects. li has, in fact, been shown that 
the protoplasmic viscosity is influenced by the water deficit of the object 
and that. for example. even a 3 per cent deficit produces a marked increase 
(Stalfelt 1954). 

In the cytoplasm of Helodea leaves, the changes in viscosity initiated 
by light appear as a series of fluctuations with varying amplitudes and 
time intervals. Such fluctuations are also induced by weak light impulses 
of short duration, and persist for several hours after cessation of illumina- 
tion. The variations produced by daylight therefore continue during the 
following night. Only after the object has been kept in darkness for 
2-3 days does the viscosity value become fairly constant. 

The fluctuations are of a different nature to the 24-hour fluctuations in 
metabolism. The photosynthesis operating during the 24-hour period brings 
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about changes in many internal factors, such as the hydrogen-ion con- 
centration of the cell sap and its content of acids, carbohydrates and other 
substances (see, e.g. Sideris et al. 1948). The fluctuations in viscosity 
are not, however. diurnal but occur at shorter time intervals and persist 
for several hours. sometimes for 2—3 days, after cessation of light. More- 
over, they are produced by intensities and quantities of light of such 
inappreciable magnitude that a photosynthetic change in the metabolic 
balance could scarcely be anticipated. 

In order to ascertain whether such effects of light are generalized 
phenomena, a number of terrestrial plants were also investigated (Si 4l- 
felt 1954). It was then found that the values for the viscosity varied 
considerably more than in Helodea. Consequently, it was initially im- 
possible to demonstrate any relation between light and the viscosity value. 
In the course of the investigation it was. however, observed that the 
viscosity value changed consistently with the water deficit. Furthermore, 
the fluctuations partly ceased if the objects were kept in darkness and 
treated in such a way that their turgor was not altered. It was also evident 
from these experiments that the viscosity value is dependent on the age 
of the leaf and on the position of the cell in the leaf, which relations were 
already known earlier. If, in investigations of the viscosity value, these 
differences are taken into account, and objects are used that are similar 
in these respects, the fluctuations decrease still further. In this way, the 
experimental objects will possess the homogeneity necessary for the effect 
of light to become evident. 


Method 


The experimenis were made with the centrifuge method. The magnitude 
of the mass of chloroplasts displaced during a certain time was used as an 
expression of the viscosity of the protoplasm or, rather, of its fluidity. It 
is possible that parts of the protoplasm are also displaced. (With respect 
io the meaning of the terms fluidity and viscosity, reference is made to 
Seifriz 1952, p. 29.) 


The specimens consisied of a leaf, leaflets or a rectangular piece of a 
leaf, the maximum size being 8 by 150mm. The specimens were excised 
in red light and inserted between two plexiglass slides. The time of centri- 
fugation was 8 minutes for each specimen. Immediately after centri- 
fugation, the specimens were fixed by immersion in boiling water for one 
minute. 


In the microscopic analysis. a comparison was made between the 
quantity of centrifuged chloroplasts (those displaced to the distal end of 
the cell) and the quantity of the remaining chloroplasts. The magnitude 
of the centrifuged mass was estimated according to a 5-grade scale (for the 
highest and lowest values according to a 10-grade scale) and the values 
were used as an expression of the fluidity of the protoplasm. 

For further details of the method, reference is made to earlier papers 
(Stalfelt 1945, 1946, 1954). 

The experimental plants consisted of Achillea millefolium. Beta rubra, 
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Brassica napobrassica and Rumex acetosella, which were either found as 
meadow plants or were cultivated in the open. The leaves of these species 
are sufficiently large to provide the necessary number of specimens for 
measurements in the same leaf over a period of several hours. 

After severing the leaves, they were pre-treated by being placed in 
darkness, water and saturated moisture for 1—3 days. In this way, the 
water deficit was overcome, as well as the changes in the viscosity of the 
protoplasm induced by light. 

The plasmatic equilibrium can be demonstrated and tested by taking 
a large number of specimens from different parts of a single leaf and centri- 
fuging and fixing them simultaneously. This provides a survey—or a kind 
of “spectrum”—of the protoplasmic fluidity in different parts of the leaf 
at the moment at which the sampling is done. 


Experimental 


Achillea millefolium was used in most experiments. The shape of the 
leaf and the numerous leaflets make this plant highly suitable for deter- 
minations requiring a large number of specimens from the same leaf. For 
each test, one leaflet was taken from the middle of the leaf. No marked 
change in the water metabolism or other processes in the leaf need be 
anticipated, since the trauma caused by excision of the leaflets is 
inappreciable. 


Fig. 1 is a collocation of the measurements made on leaves kept in 


darkness and saturated moisture for 18 hours. Experimental series C and 
the control series B each comprise 2 leaves: they are designated in the 
diagram by the numerals 1 and 2. A specimen was taken every half-hour 
between 7.15 and 15.00. The fluidity value was determined in the sub- 
epidermal parenchymal cells of both the upper and under surface of the 
specimen (leaflet). Each value in Fig. 1 is the mean of these two values. 

One of the pre-treated leaves was used to produce a “fluidity spectrum.” 
For this purpose, 16 leaflets were taken from the middle part of the leaf: 
they were all centrifuged and fixed at the same time. The values obtained 
are recorded in diagram A in Fig. 1. 

It is evident from the diagram for determination of the spectrum (A) 
and from the control series (B) that the variation in the material was con- 
siderable. Pre-treatment for 18 hours in darkness and saturated moisture 
was unable to even out the fluctuations to the extent required. Despite 
this fact. light appears to have caused an increase in the fluctuations in 
fluidity, at any rate in one of the leaves. 

When pre-treatment was extended to 42 hours, the equilibrium in- 
creased further. and the results of illumination were more evident, as 
shown in Figs. 2 and 3. In some of the experiments, the induced fluctuations 
exhibited—at any rate initially—a regular, periodic course (Fig. 3), but 
irregular variations were more common (Fig. 2). 

In species with simple leaves, it is impossible to avoid considerable 
irauma on excision of the specimens, since they consist of rectangular pieces 
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Fig. 1. The influence of light upon the fluidity of protoplasm. — Fluidity (rel.) 
n/i0 = quantity of displaced chloroplasts in relation to total number of chloro- 
plasts in the cells. In series A (“spectrum”) 16 leaflets were taken from the same 
leaf; they were centrifuged and fixed simultaneously. Corresponding leaflets from 
other leaves were used for the B series (controls; denoted by 1 and 2) and C 
(experimental series: denoted by 1 and 2). Arrow = illumination (60 watt bulb 
for 1 minute). After illumination, the leaf was kept in darkness and saturated 
moisture. Before the experiment, the leaves had remained in darkness and 
saturated moisture for 18 hours. Centrifugal force 2800 g. Achillea millefolium. 


of the blade. Despite this fact, the result of illumination is, in principle, 
the same as in Adhillea, i.e., light initiates changes in fluidity of a varying 
degree of regularity. In certain cases (Fig. 4), the fluctuations appear to 
be relatively rapidly damped: in other cases they persist with unchanged 
intensity even after 6 hours (Fig. 5). 


Discussion 


The results are in agreement with Weber's observations (1929) in 
Ranunculus ficaria. It is true that Weber found only an increase in the 
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Fig. 2. Experiment as in Fig. 1, except that the leaves were pre-treated in darkness and 
saturated moisture for 42 hours. For other data. see Fig. 1. Achillea millefolium. 
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The relation between light and the protoplasmic viscosity in the 
terrestrial plants investigated here is of the same nature as that demon- 
strated earlier in Helodea (Stalfelt 1945, 1946) and in Spirogyra 
(Virgin 1947). In Helodea, the variations in the pre-treated object are. 
however. smaller than in the terrestrial plants. This is presumably due 
to some extent to the difference in structure, the leaf cells of Helodea are 


a3 





FLUIDITY (REL) N/10 


B (CONTROL) 
-a, 


FLUIDITY (REL.) N/1O 





4 
TIME OF DAY. 





[—] 
= 
~ 
= 
= 
a 
= 
> 
= 
e 
> 
—_ 
= 





2 
TIME OF DAY. 
Fig. 4. Brassica napobrassica. The 16 specimens comprising curve A were ex- 
cised from one half of a leaf; the specimens in B and C consisted of corresponding 
parts of other leaves. Pre-treatment in darkness and saturated moisture for 
40 hours. For other data. see Fig. 1. 


uniform in shape and function, whereas the subepidermal parenchymal 
cells of the terrestrial planis are differentiated. But the reason may also 
lie in the disparity in the previous history of the leaves. For, the sub- 
mersed Helodea leaves were not exposed to changes in turgor in the same 
way as were the leaves of the terrestrial species. The latter were taken 
from out-of-doors. During the preceding days, they had been exposed to 
climatic variations—sometimes dryness and sometimes rain—and on some 
occasions they had suffered from a large waiter deficit. If such a deficit is 
not entirely eliminated by the pre-treatment given, but persists for some 
time after removal of the cause, in the same way as the effecis of light, the 
experimental material will be heterogeneous. Consequently. the fluctua- 
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tions induced by light may include effects of the water deficit that have 
not yet subsided. This produces a change in the length, amplitude and 
damping of the waves. 

In all the species hitherto investigated, i. e.. Ranunculus ficaria. Helodea 
densa, Spirogyra, Achillea millefolium, Brassica napobrassica, Beta vulgaris 
and Rumex acetosella, the protoplasmic viscosity. as evidenced by the 
displacement of the chloroplasts, exhibited sensitivity to light. This 
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Fig. 5. Beta rubra. Pre-treatment in darkness and saturated moisture for 42 hours. 
Centrifugal force 1020g. For other data, see Fig. 1. 


phenomenon therefore seems to be a generalized occurrence in plants. As 
a result of these effects of light, and particularly of the changes appearing 
in the form of an after-effect, the protoplasmic viscosity of plants varies 
under normal conditions. It can be presumed that the fluctuations are 
more irregular in terrestrial than in aquatic plants. since the former are 
also subject to variations in the water deficit. 

The effect of light on the protoplasmic viscosity resembles in many 
respects its effect on protoplasmic streaming. A summary of the reactions 
occurring in protoplasmic streaming has been given by Seifriz (1952, 
p. 98). In both cases light is the initiating or activating factor which elicits 
reversible changes; even weak intensities (e. g. 0.5 m.c.) produce marked 
effects. In both cases the change is in the form of fluctuations of a more 
or less regularly periodic nature. Intense light (e,g. 40,000 m.c.) causes 
cessation of both kinds of fluctuations: according to Seifriz, this is 
probably not due to the light but to secondary effects. At times. the 
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changes in viscosity, in similarity to those in protoplasmic streaming, seem 
to be composed of several wave systems. 


Summary 


According to earlier investigations, light initiates changes in the dis- 
placement of the chloroplasts on centrifugation in both Helodea and 
Spirogyra. These changes. which are interpreted as a result of correspond- 
ing changes in the viscosity of the protoplasm. are found to occur in 
terrestrial planis as well. 

The plants used for the experiments are Adhillea millefolium, Brassica 
napobrassica, Beta vulgaris and Rumex acetosella. If the leaves are kepi 
in darkness and saturated moisture for 2—3 days, the protoplasm attains 
some degree of internal equilibrium, and its fluidity becomes relatively 
constant. When the leaves are subsequently exposed to light, this equi- 
librium is disturbed. Even brief illumination (e. g. 100 m.c. for 1 minute) 
initiates such changes that the displacement of the chloroplasts on centri- 
fugation is alternately increased and decreased. These fluctuations, which 
seem to be irregular with respect to both duration and amplitude. continue 
for several hours after cessation of illumination. 
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Versuche zur Aufhebung der koagulierenden Wirkungen 
von ultraviolettem Licht und von Réntgenstrahlen 
auf Euglobulin mit Strahlen-Schutzstoffen! 


Von 


Kurt Erdmann 


Aus dem Pharmakologischen Institut der Universitat Greifswald 
Mit 14 Textabbildungen 


(Eingelangt am 14. Marz 1955) 


Vor etwa 20 Jahren wurde in vier Arbeiten aus dem Pharmakologischen 
Institut Greifswald iiber Befunde berichtet, welche Ubereinstimmungen zei- 
gen zwischen der koagulierenden Wirkung von Réntgenstrahlen und ultra- 
violettem Licht auf Eiweiflésungen und der hemmenden Wirkung dieser 
Strahlen auf das Teilungsvermégen von Hefezellen [{120, 128, 40, 41]. Aus 
dieser Analogie wurde schon damals vermutet, da Zusammenhange be- 
stehen miissen zwischen der Eiweif? koagulierenden Wirkung der Strahlen 
und ihrer die Zellteilung hemmenden Wirkung. 

In Untersuchungen der letzten vier Jahre sind wir nun an die Frage 
nach diesen Zusammenhangen von einer anderen Seite herangegangen: Wir 
haben gepriift. ob und in welcher Weise beide Strahlenwirkungen durch 
Strahlenschutzstoffe beeinfluBt werden. 

Am Zustandekommen der Primareffekte nach Besirahlungen sind Oxy- 
dationsvorgiinge wesentlich beteiligt |jiingste Ubersichten iiber die dies- 
beziigliche Literatur s. 55 und 80]. Ein gemeinsames Charakteristikum der 
verschiedenen uns bisher bekannt gewordenen Strahlenschutzstoffe ist ihr 
Vermégen, Oxydationen entgegenzuwirken, entweder dadurch, daf sie 
selbst reduzierend wirken, oder dadurch, da sie in Zellen und Geweben 
Sauerstoffarmut erzeugen. Darauf wurde bereits in einer vorlaufigen Mit- 
teilung hingewiesen [42]. 

Strahlen verschiedener Art fiihren zur Ausbildung von Koagulaten 
in EiweiBlésungen |18, 20, 99, 24, 125, 25, 26, 49, 50]. Auch in dem urspriing- 
lich homogen fliissigen EiweiB in den Kernen von Eiern der FluBmuschel 
(Unio) bilden sich nach UV-Bestrahlung Koagulate [130]. Gelingt es nun, 


' Herrn Prof. Wels zum 65. Geburtstag gewidmet. 
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“mit Substanzen, welche die Wirkungen von Strahien verhindern, unter 
moglichst ahnlichen Versuchsbedingungen sowohl die genannten Eiweif- 
koagulationen wie auch die wachstumshemmende Wirkung von Strahlen 
aufzuheben oder abzuschwichen, dann ist damit ein weiteres Argument 
beigebracht fiir die Wahrscheinlichkeit von Zusammenhingen zwischen 
eiweiffallender und wachstumshemmender Wirkung der Strahlen. 

Aus diesen Gedanken ergab sich fiir unsere Untersuchungen eine Glie- 
derung in drei Gruppen: 1. Versuche iiber Wirkungen der Strahlen und 
Gegenwirkungen der Schutzstoffe auf Eiweiflésungen im Reagensglas, 
2. entsprechende Versuche am Eiweiff in iiberlebenden tierischen Zellen, 
3. analoge Versuche an sich teilenden lebenden Zellen. 

Uber die Versuche der ersten Gruppe soll in der vorliegenden Arbeit 
berichtet werden. 


Methodik 


Untersuchungen, welche sich mit Strahlenreaktionen im Eiweif beschaf- 
tigen sollen, werden zweckmafig an einem méglichst empfindlichen Eiweif- 
korper angestellt. In jiingster Zeit haben Hell briigge und Mitarbeiter 
|70, 71| elektrophoretisch gezeigt. daB nach UV-Bestrahlung von Milch am 
leichtesten und schnellsten die Globuline (und zwar a- und f-Globuline) 
reagieren. Die Albuminfraktion laBt erst nach wesentlich langerer Bestrah- 
lungszeit Strahlenwirkungen erkennen. Die instabilste, also gegen Insulte 
empfindlichste Fraktion des Serums ist das Euglobulin. Ich habe in den im 
folgenden zu beschreibenden Versuchen Rinder-Euglobulin verwendet. Es 
wurde hergestellt in dem von Schott und Genossen, Jena, gelieferten Elek- 
tro-Schnell-Dialysator nach Brintzinger (Fassungsvermégen 1000 cm?) ? aus 
sterilem Rinderserum, welches von der Forschungsanstalt Insel Riems be- 
zogen wurde®. An Membranen wurden zunachst die Kunstdirme auf 
Zellulosebasis der Firma Wolff & Co., Walsrode, verwendet, von welchen 
noch ein Vorrat im Institut vorhanden war, danach ,,Cellophan“-Dialysier- 
schlauche der Firma Kalle & Co. A. G., Wiesbaden-Biebrich. 

Das Serum wurde zunichst 36 Stunden durch einfache Dialyse gegen 
Leitungswasser (ohne elektrischen Strom) so weit als méglich enitsalzt, da- 
nach gegen destilliertes Wasser bei 0.4 A Stromstarke weiter dialysiert. Die 
Stromstirke blieb etwa 30 Minuten auf 0.4 A, sank dann auf Werte zwi- 
schen 0,02 A und 0,04 A ab (je nach Ausgangsserum verschieden) und blieb 
auf diesen Werten konstant. Nach weiteren 30 Minuten wurde die Dialyse 
beendet. 

Der wihrend der Elektrodialyse aus 1000 cm? Serum ausgefallene 
Niederschlag von Euglobulin wurde bei 2000—2500 Umdrehungen abzentri- 
fugiert. in 300cm? 1%iger NaCl-Lésung aufgelést, wahrend der ansdhlie- 
Benden 24 Stunden im Eisschrank bei + 29°C gehalten und haufig durch- 
geschiittelt. Die entstandene Euglobulinlésung wurde bei 2000—2500 Um- 


2 Genaue Angaben iiber Gerat und Verfahren siehe [19, 69, 81] sowie Sonder- 
drucke von Schott und Genossen, Jena, Nr. 5638 und 7650. 

3 Ich méchte der Forschungsanstalt Insel Riems auch an dieser Stelle fiir ihre 
freundliche Hilfe meinen herzlichen Dank sagen. 
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drehungen klar zentrifugiert und bis zum Beginn des Versuches im Eis- 
schrank aufgehoben. 

Die so erhaltenen Euglobulinlésungen hatten einen Gesamteiweifgehalt 
von durchschnittlich 0.34%. Die EiweiRbestimmungen nach Kjeldahl wurden 
durchgefiihrt in dem von Schott und Genossen hergestellten .Makro- 
Kjeldahl-Apparat Nr. 4087 V“ (s. Sonderdruck von Schott und Genossen 
Nr. 6550). 

Die Substanzen, welche hinsichtlich ihrer schiitzenden Eigenschaften 
gegen Strahlenwirkungen untersucht werden sollten, wurden in der Kon- 
zentration 1/32 molar gelést. Die Lésungen wurden stets unmittelbar vor 
Beginn der Versuche frisch hergestellt. Soweit sie saure Reaktion zeigten, 
wurden sie mit NaOH neutralisiert: sie wurden mit Hilfe des Universal- 
Indikatorpapiers von Merck + auf pH 7 eingestellt. 

Fiir die Versuche wurde 1 Teil Lésung der zu untersuchenden Substanz 
mit 2 Teilen Euglobulinlésung zusammengegeben. Die so hergestellte 
Mischung beider hatte dann ein pH von etwa 6; dieser Wert entspricht dem 
urspriinglichen pH-Wert der Euglobulinlésung. In diesen Mischungen be- 
fanden sich die auf ihre Schutzwirkung zu priifenden Substanzen in 
1/100 Molaritat. Die Mischungen hatten einen Eiwei®gehalt von durch- 
schnittlich 0.23%. 

Aus folgenden Griinden wurden alle Versuche mit Euglobulin, iiber 
welche in der vorliegenden Arbeit berichtet wird, bei pH 6 durchgefiihrt: 
1. ist dieses der pH-Wert, den die Euglobulinlésungen nach ihrer Herstel- 
lung zeigen; 2. hatte sich in einer Reihe von orientierenden Versuchen 
erwiesen, da der Bereich zwischen pH 6 und pH 7 der giinstigste Bereich 
fiir die Beurteilung der Strahlenwirkung auf Euglobulin einerseits und fiir 
die Beurteilung der Gegenwirkung der verschiedenen Schutzstoffe anderer- 
seits ist; 3. sind die Versuche an FluBmuscheleiern (iiber welche in einer 
nachfolgenden Arbeit berichtet werden soll) bei pH 6, dem pH der K6rper- 
fliissigkeit der Muscheln, ausgefiihrt worden. 

Erst unmittelbar vor der Bestrahlung wurden die einzelnen Ansatze in 
zu bestrahlende Portion und nicht zu bestrahlende Kontrollportion geteilt. 

Die UV-Bestrahlungen wurden ohne Filter in der von P. Wels ange- 
gebenen Apparatur durchgefiihrt ({127|: Abb. 2 und 3 auf S. 398). Die 
Lésungen rollten in Quarzréhren in einem flachen Metalltrichter und be- 
fanden sich 20cm unter dem Quarzbrenner >. Der Brenner wurde 15 Minu- 


4 Der Fa. E. Merck, Darmstadt, danke ich herzlich fiir die kostenlose Uberlas- 
sung des Indikatorpapiers. 

5 Type 2.5/220 Volt Gleichstrom der Fa.:A. W. Steinmann, Allersdorf-Kénigs- 
see i. Thiiringen. Ein UV-Dosimeter stand mir nicht zur Verfiigung. Zwecks grober 
Orientierung habe ich die Volarseiten meiner Unterarme mit gelochten Papphiilsen 
abgedeckt; durch deren Lochungen habe ich verschiedene Hautstellen unter den 
gleichen Bedingungen wie die Eiweiflésungen verschieden lange bestrahlt: Das 
Haut-Erythem trat nach 4 Stunden an den 20 Sekunden lang bestrahlten Haut- 
stellen auf. Langjahrige Erfahrung hat gelehrt, da® ich Héhensonnen-Bestrahlungen 
besser vertrage als Vergleichspersonen; ich bin also relativ unempfindlich gegen 


UVB und C. 


27* 
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ten vor Beginn der Bestrahlung eingeschaltet. so daf die Bestrahlung mit 
voll eingebranntem Brenner begonnen wurde. Die nicht zu bestrahlenden 
Kontrollen befanden sich unter den gleichen Bedingungen wie die zu be- 
strahlenden Portionen, waren aber vor den Strahlen geschiitzt. 

Die Rénigenbestrahlungen erfolgten mit einer wassergekiihlten Metalix- 
Roéhre Type Nr. 20547 der Fa. C. H. F. Miiller A. G., Rontgenwerk Ham- 
burg-Fuhlsbiittel, bei 7 bis 10 mA Réhrenstromstarke und 50kV Effektiv- 
spannung ®, Die Lésungen befanden sich in 7cm Abstand unter dem Fokus 
der Réhre in Glasschalchen von 28mm lichtem Durchmesser und 17 mm 
Hohe, welche mit diinnen Cellophanhautchen abgeschlossen waren. Die 
Schilchen standen auf einer Bleikapsel von 10mm Wandstarke. In dieser 
Bleikapsel befanden sich die Kontrollportionen. Auf die Oberflache der 
Bleikapsel war ein 65mm dicker Block von Paraffin aufgegossen; dadurch 
sollte zusatzlich zu der direkten Strahlung auch die Streustrahlung aus- 
genutzt werden’. Die Bleikapsel® mit den darin befindlichen Konitrollen 
und den frei darauf stehenden zu bestrahlenden Portionen rotierte lang- 
sam um ihre vertikale Achse. Um einer eventuell moéglichen Erwarmung 
vorzubeugen, wurde das Ganze wahrend der Bestrahlung von der Seite 
her mit einem Luftstrom aus einem Zimmerventilator angeblasen. 


Versuche mit Ultraviolett-Bestrahlung von Euglobulin 


1. Versuche tiber die Schutzwirkung von 
SH-Verbindungen 


a) Versuche mit Cystein, SH-Glutathion, Natrium-Thioglykolat und 
Mono-Thioglycerin 

Der bekanniteste Strahlenschutzstoff ist das Cystein®. Es enthalt die 
stark reduzierende SH-Gruppe. Reines Cysiein ist in Wasser schwer léslich: 
Cystein-Hydrochlorid ist leichter léslich. Die Versuche wurden deshalb mit 
Cystein-Hydrochlorid angestellt. Dazu wurden m/32 Lésungen von Cystein- 
Hydrochlorid % in destilliertem Wasser angesetzt. Diese urspriinglich sauren 
Lésungen wurden mit n/10 NaOH neutralisiert. Nach dem Neutralisieren 
enthielten die Lésungen neben Cystein NaCl in i/32 Molaritat. Deshalb 
wurde dem Euglobulin fiir die Kontrollansatze ohne Cystein eine m/32 NaCl- 
Lésung in entsprechender Menge zugesetzt 11. 


5 Die Réhre liefert bei 50kV Effektivspannung. 10mA und 7cm Abstand in 
einer Minute etwa 2650 r, gemessen mit dem .lonognom” der Physikalisch-Tedchni- 
schen Werkstitten, Freiburg in Baden, fiir dessen leihweise Uberlassung wir der 
Hautklinik der Universitat Greifswald herzlich danken. 

7 Die Streustrahlung kann man zu etwa 3% der direkten Strahlung veran- 
schlagen. 

8 Die Bleikapsel ist in der Arbeit von K. Wottge [136] auf S. 98 abgebildet. 

® [101—105, 12, 32, 44, 47, 48, 60, 75, 77, 92, 93, 95, 109, 114.] 

10 Priparate der Firmen Bayer, Leverkusen, und E. Merck, Darmsiadt. 

11 Alle weiteren untersuchten Substanzen (SH-Glutathion, Na-Thioglvkolat. 
Meno-Thioglycerin sowie die in den nachfolgenden Abschnitten zu besprechenden 
Stoffe) wurden in m/32 NaCl gelést, damit die Ergebnisse mit den fiir Cystein 
erhaltenen vergleichbar blieben. 
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Bei Bestrahlung zeigt in den Konirollansatzen ohne Cystein das Euglo- 
bulin schon nach Ablauf von 3 bis 3 Minuten die ersten sichtbaren Ver- 
anderungen: Diese beginnen mit einer schwachen Opaleszenz, welche bald 
in eine leichte Triibung iibergeht. Die Triibung nimmt von Minute zu 
Minute zu, sie fiihrt iiber das Aussehen einer milchigen Briihe schlieBlich 


zur Ausbildung von feinsten 


Flocken, und diese ballen sich 

mit Fortdauer der Bestrahlung | . 

zu gréReren Koagulaten zu- al 

sammen, BA 8 o 

Die Abb. 1 vermittelt das F 
Wesentliche eines der insge- 
samt 62 Versuche iiber die 
Schuizwirkung von Cystein 
nach einer UV-Bestrahlung von 
3 Stunden Dauer: man sieht: 
Die in einer Euglobulinlésung 
durch dreistiindige UV - Be- 
strahlung erzeugbare Triibung 
wird durch m/100 Cystein voll- 
kommen verhindert. 

Wir vermuten, da die 
Schutzwirkung des Cysteins 
durch die stark reduzierend 
wirkende SH-Gruppe bedingt 
sein kénnte. Es lag daher nahe, 
in einer Reihe von Versuchen 


Abb. 1. Schutzwirkung von m/100 Cystein 
gegen die koagulierende Wirkung ultraviolet- 
ten Lichtes auf Euglobulin (3 Stunden Bestrah- 
lung): Ku = unbestrahltes Euglobulin ohne 
< Schutzstoff, Kb — bestrahltes Euglobulin ohne 
den Einflu® des Cysteins auf — schuizstoff. Cyb = bestrahlies Euglobulin mit 
Strahlenkoagulationen im Eu- Cystein, Cyu unbestrahltes Euglobulin mit 
globulin zu vergleichen mit Cystein. 

dem Einflu® der beiden ihm 

nahe verwandten Aminosaduren, des Serins und des Alanins, die keine 
SH-Gruppe enthalten. 


Fiir die diesbeziiglichen Versuche wurden folgende Mischungen angesetzt: 





eet Zu 2 Teilen Euglobulin wird zugefiigt 


kurz in Abb. 2 ausfiihrlich 1 Teil: 





Cysteinportion m/32 Cystein-Hydrochlorid * 
Kochsalzkontrolle m/32 NaCl 

Serinportion m/32 Serin in m/32 NaCl?! 
Alaninportion m/32 Alanin in m/32 NaCl! 





1 Alle drei Praparate von Bayer, Leverkusen. 


In solchen Versuchen wurden die mit Serin und Alanin angesetzten Por- 
tionen unter der EiweiB koagulierenden Wirkung des ultravioletten Lichtes 
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fast ebenso schnell triib wie die zusaizfreie Kontrolle. Die Abb. 2 zeigt, daf 
nur das Cystein gegen UV-Bestrahlung schiitzt, Serin und Alanin dagegen 


Abb. 2. Wirkung einer einstiindigen UV-Bestrahlung 
auf Gemische von Euglobulin mit Kochsalz (= K). 
Cystein (=C), Serin (= S$), Alanin (= A); 
bestrahlt, b — bestrahlt: Nur mit Cystein lat sich 
die Strahlenwirkung verhindern, mit 


Alanin nicht. 


Geringere Cysteinkonzentrationen als 


nicht. Damit ist erwiesen, 
daB die SH-Gruppe im 
Cystein entscheidend ist 
fiir seine Eigenschaft als 
Strahlenschuizstoff. 

An dem Zustand, wie 
ihn die Abb. 1 darstellt, 
anderte sich bis zur ach- 
ten Bestrahlungsstunde 
nichts. Im Verlauf der 
neunten Stunde begann 
dann die gegen UV schiit- 
zende Wirkung des Cy- 
steins allmahlich zu er- 


u — un- 
lahmen: 


bestrahlie 
Mischung von Euglobulin 
mit Cystein fing jetzt an, 
sich langsam zu_ triiben. 
m/100 Euglobulin- 


die 


Serin und 


vermogen 


lésungen nicht so lange gegen die UV-Wirkung zu schiitzen wie m/100 


Cystein. Vorversuche hatten 
erwiesen, daf Verdiinnungen 


iiber m/500 bei der gewahlten 
Versuchsanordnung keine ein- 


deutigen Schutzeffekte mehr 
hatten. In der nachfolgenden 
Tabelle 1 sind Daten aus eini- 
gen in dieser Richtung orien- 
tierenden Versuchen zusammen- 
gestellt. Die Vertikalspalte 1 
enthalt die prozentualen Ge- 
halte der Cysteinlésungen v or 
der Mischung mit Euglobulin 
und ist hier nur aufgefiihrt, 
weil ich im Versuch die zu 
photographierenden Roéhrchen 
der Einfachheit halber so be- 
zeichnet hatte (Abb. 3—10). 

In der Kontrolle ohne Zu- 
satz von Cystein, in welcher ja 
von Anfang an kein Schutz er- 
folgt. wird nach den ersten drei 
Minuten der UV-Bestrahlung 
der Beginn der Triibung als 
schwache Opaleszenz deutlich 


OE 3: 02 03 a 4 os 


Abb. 3—10. Erlahmen der Schutzwirkung von 
Cystein in verschiedenen Konzentrationen im 
Verlaufe einer UV-Bestrahlung von 13 Stun- 
den Dauer: 
Abb. 3. Gemische von Euglobulin mit m/100 
NaCl (= K) und mit fiinf verschiedenen Kon- 
zenirationen von Cystein, deren molare Kon- 
zentrationen in Tabelle 1, Spalte 2 angegeben 
sind, vor der Bestrahlung. 
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sichtbar. Zu gleicher Zeit beginnen die Euglobulinlésungen mit m/5000 und 
m/2000 Cystein zu opaleszieren; diese Cysteinkonzentrationen gewahren 


Tabelle 1. 





1 2 


Prozentualer Cystein- Molare Cysteinkonzen- 
gehalt vor dem Mischen tration der fertigen Ver- 
mit Euglobulin suchslésung 


Erstes Sichtbarwerden 
einer Opaleszenz nach 





0 (K = Kontrolle) 0 3 Min. 
0,01 | m/5000 3 Min. 
0,025 | m/2000 3 Min. 
0,05 m/1500 Min. 
0,1 m/475 5 Min. 
0,2 | m/225 Min. 
0,3 | m/150 Min. 
0,4 m/125 Min. 
0,5 | m/100 Min. 


also keinen Schutz. Nach Ablauf der ersten vier Minuten erscheint die 
Opaleszenz in Lésungen mit m/1500 Cystein, nach fiinf Minuten mit m/4735, 
nach sieben Minuten mit 
m/225 Cystein und so fort 
(s. Tab. 1, Vertikalspalte 3). 
Die Abb. 3—10 zeigen 
Aufnahmen aus diesen Ver- 
suchen fiir Cysteinkonzen- 
trationen von m/475 (=.,,0,1*) 
bis m/100 (—.,0,5“). Das Bild 
eines solchen Versuches vor 
Beginn der Bestrahlung zeigt 
Abb. 3; denselben Versuch 
nach 30 Minuten Bestrah- 
lung zeigt Abb. 4 und so fort 
(s. die Texte zu den Abb. 5 
bis 10). 
Das Resultat der Ver- 
suche mit verschiedenen 
Cysteinkonzentrationen ist Abb. 4. Dieselben Gemische wie in Abb.3 nach 
also: Steigende Konzentra- 30 Minuten UV-Bestrahlung. 
tion an Cystein schiebt zu- 
nehmend den Zeitpunkt des ersten Erscheinens der Opaleszenz hinaus. In 
aihnlicher Weise werden die Triibung und die ihr folgende Flockung mit 
steigendem Cysteingehalt zunehmend verzégert. so da zum Beispiel eine 
m/100 Cystein enthaltende Euglobulinlésung (Réhrchen ..0,5~ in den Abb. 3 
bis 10) erst nach 13 Stunden Bestrahlung so triib erscheint wie die zuge- 
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Abb. 5. Dieselben Gemische nach 1% Stunden 
UV.-Bestrahlung. 


Abb. 6. Dieselben Gemische nach 2 Stunden 
UV.-Bestrahlung. 


hérige bestrahlte Euglobulin- 
lésung ohne Cysteinzusatz (..K“ 
in Abb. 10), wahrend sie nach 
11 Stunden diesen Triibungs- 
grad noch nicht erreicht hat 
(vgl. 0.5% mit .K“ in Abb. 9). 

Ganz ahnliche Schutzwir- 
kungen gegen die Koagulation 
von Euglobulin durch ultra- 
violettes Licht wie m/100 Cy- 
stein zeigten drei weitere SH- 
Verbindungen. Es sind dies SH- 
Glutathion 12, Natrium -Thio- 
glykolat 3 und a-Mono-Thio- 
glycerin 4. Wahrend bei An- 
wesenheit von m/100 Cystein 
die ersten Anzeichen von Trii- 
bung des Euglobulins nach sie- 
ben- bis achtstiindiger UV-Be- 
strahlung auftraten, schiitzte 
m/100SH-Glutathion unter glei- 
chen Bedingungen 12 Stunden 
lang sicher gegen die koagulie- 
rende Wirkung ultravioletten 
Lichtes in der von mir ver- 
wanditen Dosis: m/100 Natrium- 
Thioglykolat schiitzte im Durch- 
schnitt der Versuche etwa 
7% Stunden, in manchen Ver- 
suchen bis zu 10 Stunden; m/100 
Mono-Thioglycerin schiitzte 3 
bis 6 Stunden. 

Standige Kontrollen mit der 
Nitroprussidnatriumreaktion 
haben in allen Versuchen ge- 
zeigt, da’ die SH-Gruppen der 
zugesetzten Thiole wahrend der 
Bestrahlung allmahlich  ver- 
schwinden, wahrscheinlich da- 
durch, daB sie Photo-Oxyda- 


22 Praparat von Bayer, Leverkusen [5, 6, 11, 12, 22, 23, 35, 36, 39, 44, 51, 76, 


84, 102, 104]. 


18 Praparat von Bayer, Leverkusen |39, 47, 84, 108]. 


14 Das a-Mono-Thioglycerin wurde uns freundlicherweise von der chemischen 
Fabrik Bruno Bock, Hamburg, Miihlenhagen 85. zur Verfiigung gestellt. Dafiir 


danken wir auch an dieser Stelle herzlich. 
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tionen unterliegen. Wahrend in den unbestrahlten Kontrollen die Intensitat 
der Violettfarbung von Anfang bis Ende der Versuche praktisch gleich blieb, 


Abb. 7. Dieselben Gemische nach 3 Stunden UV-Bestrahlung. Damit die nur 

schwachen Triibungen deutlicher erkennbar werden, sind neben die bestrahlte 

Cysteinportion ..0,3° die unbestrahlte Schwesterportion dazu (= ..0,3u~) und neben 

die bestrahlie Cysteinportion .0,5“ die unbestrahlte Kontrolle 
(=.Ku*) gestellt worden. 


ohne Cystein 


Abb. 8. Dieselben Gemische wie in Abb. 7 nach 5% Stunden UV-Bestrahlung. 


nahm sie in den bestrahlten Lésungen mit Fortschreiten der Bestrahlung 
laufend ab. In demselben Zeitraum, in welchem mit der Nitroprussid- 
natriumreaktion keine SH-Gruppen mehr nachzuweisen waren, begann die 
Triibung des Euglobulins. Das Aufhéren der Schutzwirkung der Thiole 
hangt also offenbar mit der Photo-Oxydation ihrer SH-Gruppen zusammen. 
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b) Versuche mit Thioharnstoff und Thiosinamin 


Auch zwei Sioffe, welche in ihren tautomeren Formen wie SH-Kérper 
reagieren, schiitzen Euglobulin gegen die koagulierende Wirkung ultra- 
violetten Lichtes. Es sind dies Thioharnstoff und Thiosinamin. 


Der Thioharnstof f ist 
zwar fiir gewohnlich nur in 
der ..Keto*- Form bekannt, es 
ist jedoch Tautomerie még- 
lich: 

Thioharnstoff 
/NE2 /NH, 
S=C =+ HS—C 
NH, NH 
Isothioharnstoff. 


In der .,.Enol“- Form kann der 
Thioharnstoff wie eine SH- 

Verbindung reagieren. 
Vom Thioharnstoff _ ist 
mehrfach berichtet worden, 
Abb. 10. Dieselben Gemische nach 13 Stunden daft er Schutz gegen Strahlen- 
UV.-Bestrahlung: In allen bestrahlten Gemi- wirkungen zu gewihren ive 
schen ist die Schutzwirkung des Cysteins im #8 [57, 47, 48, 68, 85, 86, 88, 
Verlaufe der Bestrahlung zum Erliegen gekom- 89. 97, 98]. Andere Autoren 
men, die Gemische erscheinen im gleichen Grade fanden allerdings bei ihren 
triib. Zum Vergleich ist hier nur noch das Réhr- Versuchsbedingungen 


keine 
chen ..Ku~ beigegeben. 


Schutzwirkung. 
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Die Ergebnisse einiger eigener Versuche zu der Frage, ob Euglobulin 
durch Thioharnstoff gegen UV-Bestrahlung geschiitzt werden kénne, sind 
nachfolgend zusammengestellt. 





Nr. Thio- Erste Erste 
des Ansatz! harnstoff Triibung Flocken 
Versuches | Molaritat nach nach 





46° 5 Min. Min. 
46’ 2 Min. 
3h Min. Min. 
3h Min. Min. 
5h39° 5 Min. Min. 
5h39° m/5 Min. 2 Min. 
1h37' 0 5 Min. Min. 
1h37° m/23 11 Min. 
1h37' m/8 11 Min. 
| * 1h37’ | m/5 15 Min. 
’ K = Kontrolle = Euglobulin ohne Thioharnstoff; Th. = Euglobulin mit Thio- 
harnstoff. 


Diese Versuche zeigen, da Thioharnstoff in Konzentrationen von m/23 
bis m/5 bei pH 6 Euglobulinlésungen gegen UV schiitzt. Je héher die Kon- 
zentrationen an Thioharnstoff, desto weniger ist das Euglobulin nach glei- 
cher Bestrahlungsdauer getriibt. Der absolute Schutz dauert allerdings nur 
10 bis 15 Minuten. Immerhin wird danach die Ausbildung der Triibung bis 
zur Flockenbildung noch um mindestens 90 Minuten im Vergleich zur un- 
geschiitzten Kontrolle verzégert. Fiir den vollen Schutzeffekt sind, wie man 
sieht, hdhere Konzentrationen an Thioharnstoff erforderlich als bei Cystein, 
SH-Glutathion und Natrium-Thioglykolat. Das steht in gutem Einklang 
mit den Angaben von R. H. Mole [97, 98] sowie von Th. J. Haley und 
Mitarbeitern [68]. 

Thiosinamin ist in seiner ,.Keto*-Form Allyl-Thio-Harnstoff: 

NH-C,H,; 
Sa (X 
\NH, 
Man wei, da wie beim Thioharnstoff die tautomere .Enol“-Form 
NH-C,H; 
HS — Cx 
NH 
besteht und daB der Stoff demenisprechend ebenfalls wie ein SH-Kérper 
reagieren kann. 

In einer Reihe von Versuchen stellte sich heraus, da® Thiosinamin ! bei 
pH 6 in Konzentrationen von m/90 bis m/{7 die durch UV-Bestrahlungen 
von 2 bis 3 Stunden Dauer in Euglobulinlésungen erzeugbaren Triibungen 
verhindert. 

45 Thiosinamin (= .Aminosin*), Priparat des VEB Chemidropha-Werk, Karl- 
Marx-Stadt. 
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2. Versuche iiber die Schutzwirkungen von Nicht-SH-Korpern 
Die Fahigkeit, Strahlenschutz zu gewahren, ist nicht auf SH-Verbin- 
dungen beschrinkt. Auch andere reduzierende Stoffe kénnen Euglobulin 


gegen Strahlenwirkungen schiitzen. Eine solche Verbindung ist die 


Ascorbinsaure. 


Abb. 11. Vergleich der Schutzwirkung von Ascorbinsaéure mit der Schutzwirkung 
von Cystein und von Na-Thioglykolat. Ku = Euglobulin ohne Schutzstoff, unbe- 
strahlt, Kb= bestrahlte Schwesterportion dazu. Cb=Euglobulin mit m/100 
Cystein, bestrahlt, Cu = unbestrahlte Schwesterportion dazu. Au = Euglobulin mit 
m/100  Ascorbinséure. unbestrahlt, Ab = bestrahlte Schwesterportion dazu. 
Tb = Euglobulin mit m/100 Na-Thioglykolat, bestrahlt, Tu = unbestrahlte Schwe- 
sterportion dazu. In diesen Versuchen sind absichtlich die bestrahlten Portionen 
das eine Mal rechts. das andere Mal links neben die unbestrahlten Portionen ge- 
setzt worden, so daf je zwei bestrahlte Portionen nebeneinander stehen. Das er- 
leichtert einmal den Vergleich und zum anderen das Urteil dariiber, ob die Be- 
strahlung zur Triibung gefiihrt hat oder nicht. 


In 21 Versuchen, welche in gleicher Weise durchgefiihrt wurden wie die 
Versuche mit Cystein und den anderen SH-Kérpern, ergab sich, daf 
m/100 Ascorbinsaure 16 Euglobulin gegen UV-Bestrahlung schiitzt. 

In einer Reihe von Versuchen, von welchen Abb. 11 ein Beispiel darstellt. 
wurden eine Lésung von Euglobulin in NaCl (,.Kochsalzkontrolle* = K) 
sowie Gemische von Euglobulin mit m/100 Cystein (C) mit m/100 Ascorbin- 
siure (A) und mit m/100 Natrium-Thioglykolat (T) 17 gleichzeitig mit ultra- 
violettem Licht bestrahlt. Wie man aus der Abb. 11 deutlich ersieht, schiiizt 
Ascorbinsaure in gleicher Weise wie Cystein und Natrium-Thioglykolat. 

16 Priparat von Bayer, Leverkusen. 

17 Durch Neutralisieren von m/100 Thioglykolsiure mit NaOH erhalten. 





Versuche zur Aufhebung der koagulierenden Wirkungen von ultraviolettem Licht 305 


Abb. 12a zeigt, daf das erste noch reversible Oxydationsprodukt der 
Ascorbinsiure, die Dehydroascorbinsaure 48, die Schutzwirkung nicht mehr 
ausiibt, offenbar, weil mit der Dehydrierung des Stoffes sein Reduktions- 
vermégen verschwindet. 

Nach etwa 4 Stunden Bestrahlungsdauer erlahmt die Fahigkeit der 
m/100 Ascorbinséure, Euglobulin gegen die iibliche UV-Dosis zu schiitzen 


(Abb. 12 c). 


c 

Abb. 12. Erlahmen der Schutzwirkung von m/100 Ascorbinsaéure im Verlaufe einer 

UV-Bestrahlung von 8 Stunden Dauer: a=nach % Stunde, b= nach 2 Stunden. 

e=nach 8 Stunden. Ascu = Euglobulin mit m/100 Ascorbinséure, unbestrahlt. 

Asc b = dasselbe bestrahlt; Deb = Euglobulin mit m/100 Dehydroascorbinsaure, 
bestrahlt, De u = dasselbe unbestrahlt. 


Auch anorganische Verbindungen mit reduzierenden Eigenschaften schiit- 
zen Euglobulin gegen die koagulierende Wirkung ultravioletten Lichtes. 
Ich habe das festgestellt fiir Natriumazid (NaN,). Natriumnitrit (NaNO.,) 
und Natriumsulfit (Na,SO,). 

Vom Natriumazid (NaN,) haben nach meinem Wissen Z. M. Bacq 


und Mitarbeiter |5. 6. 73, 74| als erste berichtet, daB es die Letalitat von 


Mausen nach Roénigen-Totalbestrahlungen verringert. Damit verhalt es sich 
auch Roéntgenstrahlen gegeniiber dhnlich wie NaCN und KCN, denen es 
ja auch sonst physiologisch ahnlich ist [132, 133, 137, 138]. 


Auch in Versuchen, welche ich selbst durchgefiihrt habe. erwies sich NaN, 
in m/t00 Lésung als Schutzsubstanz gegen UV-Bestrahlung: Es schiitzt unter 
den bisher von mir untersuchten Stoffen das Euglobulin am langsten gegen 
die iiblichhe UV-Bestrahlung, namlich bis zu 23 Stunden. 

Anfangs iiberraschend war der Befund, da® ich bei den in meinen Versuchen 
itiblichen Bedingungen mit m/100 NaCN keine Schuizwirkung erzielen konnite. 

18 Dargestellt nach der Vorschrift von Th. Moll und H. Wieters in Merck's 
Jahresberichten 50, S. 70—71. 1936. 
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um so mehr als Bacq und Mitarbeiter [3—7, 43, 72—74] mit NaCN und Betz 
und Mitarbeiter [13—17] mit KCN die Letalitat von Mausen nach Total-Rénigen- 
bestrahlung mit subletalen und eben letalen Dosen verringern konnten. Fassotte 
und Lapiére [43] konnten durch intradermale Injekiionen von NaCN die Bil- 
dung des UV-Erythems in der Menschenhaut verhindern. Betz konnte bei offen- 
sichtlichem Schutz des Ganztieres bei seinen histologischen Untersuchungen keine 
giinstigeren Bilder in den Organen KCN-behandelter Mause im Vergleich zu den 
ohne KCN-Gabe bestrahlten Kontrolltieren finden, A. H. Dowdy und Mitarbeiter 
[58] konnten Ratten mit subletalen NaCN-Dosen nicht gegen 800r (etwa LDioo) 
schiitzen, damit stimmen meine Versuche am Euglobulin iiberein. 

Eine Erklirung fiir den Unterschied im Verhalten von NaNs und NaCN in 
meinen Versuchen kann ich nicht geben. Die Tatsache, daf NaNs bei pH 6 Euglo- 
bulin gegen UV schiitzt, wohingegen NaCN bei voéllig gleichen Bedingungen dazu 
nicht fahig ist, scheint mir jedoch anzuzeigen, daB die in den Untersuchungen des 
Arbeitskreises um Z. M. Bacq an Kleinsiugern erwiesenen Schutzwirkungen der 
beiden Substanzen gegen Rdéntgenstrahlen iiber zwei verschiedene Mechanismen 
zustande kommen kénnten. 

L. J. Cole und Mitarbeiter |32] injizierten Mausen vor der Bestrahlung 
Natriumnitrit (NaNO,) und erhéhten dadurch die Uberlebendenrate nach 
600 r Réntgen-Totalbestrahlung von etwa 16% auf 100% |s. auch 91 und 96j. 

Eine Reihe eigener Versuche ergab, daf Euglobulinlésungen bei pH 6 
durch m/100 NaNO, bis zu 9% Stunden sicher gegen die triibende Wirkung 
ultravioletten Lichtes geschiitzt wurden: Bis zu 9% Stunden blieben die 
bestrahlten Euglobulin-NaNO,-Gemische klar. Sie nahmen im Verlauf der 
Bestrahlung eine immer satter werdende Gelbfarbung an, die sich bis zu 
einem kraftigen Goldgelb steigerte. Darin ahnelte das NaNO, dem NaN,, 
welches im Gemisch mit Euglobulin unter der Einwirkung ultravioletten 
Lichtes ebenfalls zu einer Gelbfarbung des Gemisches fiihrte. Reines 
Euglobulin und reine Lésungen von NaNO, oder NaN, farbten sich unter 
UV-Einwirkung nicht gelb. 

Ich habe von NaNO, auch Konzentrationen niedriger als m/100 darauf- 
hin untersucht, ob und wie lange sie Euglobulin bei pH 6 gegen UV 
schiitzen kénnen. Ich bin dabei zu folgender Reihe gekommen: 





NaNO,-Konzentration Erstes Sichtbarwerden Zustand nach 
im Gemisch der Opaleszenz nach 80 Minuten 





0 Minuten 
m/5000 Minuten Euglobulin 
m/1000 Minuten bereits geflockt 
m/475} 5 Minuten 
m/315 Minuten klar hellgelb 
m/225 5 Minuten klar hellgelb 
m/150 5 Minuten klar hellgelb 
m/100 nicht protokolliert klar hellgelb 


1 Bemerkenswert ist, da m/475 NaNO, die triibende Wirkung ultravioletter 
Strahlen auf Euglobulin genau so um nur 2 Minuten verzégert wie m/475 Cystein 
(s. Tab. 1, S. 299). Das kann jedoch ein Zufall sein, denn die Verzégerungszeiten 
der anderen NaNO2-Konzentrationen stimmen nicht so schén mit denen der ent- 
sprechenden Cysteinkonzentrationen iiberein. 
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G. Sacharoff und H. Sachs |t11] haben 1905 iiber Versuche be- 
richtet, in welchen es ihnen gelungen ist, die hamolysierende Wirkung von 
Licht mit Hilfe von Natriumsulfit (Na,SO,) zu unterdriicken. 

Eigene Versuche haben gezeigt. da m/100 Na,SO, Euglobulin bei pH 6 
sicher bis zu 30 Minuten gegen UV-Bestrahlung schiitzt: So lange bleiben 
die bestrahlten Gemische von Euglobulin mit m/100 Na,SO, ebenso klar wie 
die unbestrahlten Kontrollen. Nach 1% Stunden UV-Bestrahlung werden sie 
sehr schnell triib. Diese Triibung nimmt dann so schnell zu. daB die 
bestrahlten Na,SO,-haltigen Euglobulinlésungen bereits nach insgesamt 
2% Stunden Bestrahlungsdauer (also nach Ablauf von nur einer weiteren 
Stunde) viel triiber sind als die bestrahlten Euglobulinlésungen ohne Zusatz 
von Na,SO,. Dieses Verhalten unterscheidet das Na,SO, deutlich von allen 
anderen in meinen Versuchen untersuchten Substanzen. Bei deren Gegen- 
wart bedarf es erheblich langerer Bestrahlungszeiten nach dem Sichtbar- 
werden der ersten Triibung, bis die Gemische denselben Triibungsgrad er- 
reichen wie die bestrahlten Kontrollportionen ohne Zusatz von Schutz- 
substanz. In Versuchen, iiber welche spater an anderem Ort berichiet wer- 
den soll, hat sich ergeben, da Natriumsulfit auch in reiner wiasseriger 
Lésung unter der Einwirkung ultravioletten Lichtes sein Reduktions- 
vermégen schneller verliert als die iibrigen bisher genannten Schutzstoffe. 

J. B. Kahn hat 1951 berichtet. da Mor phinsulfat, wenn es mann- 
lichen Mausen 30 Minuten vor Total-Réntgenbestrahlung intramuskular in- 
jiziert wird, die LD,, von 609r auf 830r erhéht. Dieser deutliche Schutz 
des ganzen Tieres kommt wahrscheinlich durch Verringerung des Sauer- 
stoffgehaltes in den strahlenempfindlichen Geweben zustande |79], weil 
Morphin das Atemzentrum der Tiere lahmt. Eine unmittelbare Wirkung 
des Morphins auf das bestrahlte Eiwei® kommt nicht in Frage, wie ich 
durch besondere Versuche festgestellt habe: Ich habe in der bei meinen 
Versuchen iiberall geiibten Weise Gemische von Euglobulin mit Morphin- 
chlorid (Konzentration m/100) sowohl mit UV wie mit Réntgenstrahlen be- 
strahlt. Dabei habe ich festgestellt, da bei meiner Verstghsanordnung 
m/100 Morphinchlorid das Kuglobulin weder gegen UV noch gegen Réntgen- 
strahlen schiitzen kann. 


Noch von weiteren Anaestheticis ist in den letzten Jahren bekannt geworden. 
daB sie gleichfalls gegen Strahlen schiitzen kénnen. 

Mack und Figge [94| konnten mit 10—15 Minuten vor der Bestrahlung 
intraperitoneal injiziertem Pentobarbital die Sterblichkeit von Méausen nach 
Réntgenbestrahlung mit 648 r (= LD;;—s0) um 30% verringern. 

Nach Rothman schwicht intracutane Injektion von 1%igem Novocain vor der 
UV-Bestrahlung die Ausbildung eines Erythems in der menschlichen Haut ab [110]. 

Cluzet und Mitarbeiter [29] injizierten rasierten Meerschweinchen vor UV- 
Bestrahlung einseitig 0,5 cm’ Scurocain und erhielten auf den betiubten Seiten der 
Tiere kein Erythem nach Bestrahlungen, welche auf den normalen Seiten Erytheme 
hervorriefen. 

Der Wirkungsmechanismus ist bei diesen Stoffen wohl sicher kein ein- 
heitlicher. Nach meinen Erfahrungen mit dem Morphinchlorid habe ich 
keine entsprechenden Versuche am Eiweif unternommen. 
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Versuche mit Réntgenbestrahlung von Euglobulinlésungen 


Durch Bestrahlung mit ultraviolettem Licht habe ich Triibungen in 
Euglobulinlésungen schon nach einigen Minuten erhalten. Den UV-Effekt 
auf Euglobulin habe ich leicht demonstrieren und photographieren kénnen. 
Dagegen habe ich nach Rénigenbestrahlungen, auch wenn diese mehrere 
Stunden dauerten, haufig mit blo®em Auge iiberhaupt keine Verianderun- 
gen in den Euglobulinlésungen gesehen. P. Wels und A. Thiele [125] 

haben nun aber mit Hilfe des 

Ultramikroskops in Albumin- und 

in Globulinlésungen aus Rinder- 

serum Vermehrung der Ulira- 

mikronen nachgewiesen. Sie haben 

diesen Effekt mit relativ geringen 

Réntgendosen, welche innerhalb 

der therapeutischen Maximal- 

dosen liegen, erreicht. Die ultra- 

mikroskopische Methode ist je- 

doch umstandlich und zeitrau- 

bend. Fiir meine Zwecke kam ich 

dadurch schneller und einfacher 

zum Ziel, daB ich mir eine Tat- 

sache zunutze machte. welche 

W. T. Bovie [18] und J. H. 

Clark [24, 25] nach Bestrahlun- 

Abb. 13. .Entwickeln* des Réntgeneffektes gen von Eiweifen mit ultra- 

auf Euglobulin durch Erwarmen (Erliute-  violettem Licht festgestellt hatten. 

rung im Text, S. 309). Sie hatten namlich (Bovie an 

Kier-Eiwei8, Eier-Albumin und 

Rinderserum; Clark an Eier-Albumin) gefunden, da Eiweiflésungen 

nach Besirahlungen mit UV bis zum Sichtbarwerden von Koagulationen 

mindestens zwei Schritte durchlaufen: Der erste Schritt ist die unter 

der Bezeichnung Denaturation bekannte physikalisch-chemische Ver- 

anderung am Eiweifmolekiil. Die Denaturation erfolgt bei jeder Tem- 

peratur, sie selbst fiihrt aber nicht zu sichtbaren Veranderungen in den 

bestrahlten EiweiBlésungen. Zum zweiten Schritt, namlich zur Ausbildung 

von sichitbaren Triibungen und Flockungen, kommt es nur bei bestimmten 

Temperaturen: Bei 0°C mit UV bestrahlie EiweiBlésungen bleiben (selbst 

nach 38 Stunden Bestrahlung) bei niederen Temperaturen klar, werden sie 

jedoch auf Temperaturen um 40°C gebracht. dann flockt das vorher bei 

0°C denaturierte EiweiB aus. Clark hat dann in einer Zusammensiel- 

lung aus der ihm zuganglichen Literatur |26] gezeigt. daB EiweiBlésungen, 

die nach Réntgenbestrahlung zunachst klar erscheinen. sich dann triiben. 

wenn man sie Temperaturen aussetzi. bei welchen unbestrahlie Eiweif- 

lésungen noch klar bleiben. Man kann die urspriinglich nicht oder nur 

schlecht sichtbare Triibung nach Réntgenbestrahlung durch gelindes. fiir sich 

allein noch nicht triibend wirkendes Erwirmen gewissermaBen  .ent- 
wickeln*. 
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Die untersuchien Euglobulinlésungen bleiben bei Temperaturen bis zu 
36°C klar. auch wenn sie fiinf Stunden lang diesen Temperaturen ausge- 
setzt werden (s. Abb. 13. Réhrchen .u-+ 356%). Bringt man aber eine 
3 oder 4 Stunden mit Réntgenstrahlen bestrahlte Euglobulinlésung (Metho- 
dik S. 296) in einen auf 56°C konstant gehaltenen Wasserthermostaten. dann 
zeigt sich in ihr bereits nach einer Viertelstunde der Beginn einer Triibung. 
Nach 1 Stunde ist die Triibung gleich stark wie in einer 3 Stunden mit 
ultraviolettem Licht bestrahlien 
Portion der gleichen Euglobulin- 
lisung ohne nachfolgendes Er- 
warmen. 

Die Abb. 13 zeigt im Réhrchen 
.b* eine Euglobulinlésung nach 
Beendigung einer vierstiindigen 
Réntgenbestrahlung, im Réhrchen 
.u” die zur Kontrolle wihrend 
der gleichen Zeit vor den Sirahlen 
geschiitzt gehaltene Portion der 


gleichen Lésung. Das Roéhrchen 
.u + 569 enthalt dieselbe Lésung 
wie Roéhrchen .u~ und Réhrchen 
-b + 56°° dieselbe Lésung wie 


Rohrchen .,b*. nachdem beide L6- 

sungen 2 Stunden im Wasserbad 

bei 56°C gestanden hatten. Der Abb. 14. Schuizwirkung von Rutin in kalt 
Vergleich von b+ 36° mit .b* gesattigter Lisung gegen die Wirkung von 
Réntgenstrahlen auf Euglobulin. Ku = 
Euglobulin ohne Schutzstoff, unbesirahlt, 
Kb = Euglobulin ohne Schutzstoff. be- 
strahli, Rb Euglobulin mit Rutin, be- 
strahlt, Ru — Euglobulin mit Rutin, unbe- 
strahlt. Die Lésungen wurden 3% Stunden 
kung von Ré6ntgenstrahlen auf  bestrahli. danach 2 Stunden auf 356°C er- 
Euglobulinlésungen leicht demon- wiarmt. 

strieren. 

Mit diesem Verfahren habe ich nun zeigen kénnen, da m/100 (auch 
m/475) Cystein, m/100 SH-Glutathion, m/100 Natrium-Thioglykolat. m/100 
a-Mono-Thioglycerin, m/100 Thioharnstoff, m/100 Ascorbinsdure, m/100 
NaN,. m/100 NaNO, und kalt gesattigtes Rutin Euglobulin gegen die trii- 
bende Wirkung von Réntgenstrahlen zu schiitzen vermégen: Die Triibung. 
welche sich normalerweise bei einem auf die Bestrahlung folgenden Erwar- 
men in réntgenbestrahlten Euglobulinlésungen einstellt, bleibt vollkommen 
aus, wenn die Lésungen wahrend der Bestrahlung die oben genannten 
Schutzsubstanzen in den angegebenen Konzenitrationen enthalten. 

Man erhalt nach Anwendung des_ .Entwicklungs*-Verfahrens aus 
Réntgenversuchen mit diesen Schuizstoffen Bilder, welche dem in Abb. 1 
gezeigten Bild in jeder Hinsicht gleichen. Aus Griinden der Raumerspar- 
nis verzichte ich auf die Veréffentlichung der Aufnahmen aus den Rénigen- 

Protoplasma, Bd. XLV/3 28 


zeigt, wie sich mit Hilfe von Er- 
warmen der zuniachst nicht sicht- 
hare Rontgeneffekt .entwickeln* 
lat. So kann man mit relativ ge- 
ringem Arbeitsaufwand die Wir- 
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versuchen, bis auf eine Aufnahme, welche in Abb. 14 wiedergegeben ist. 
Diese Aufnahme ist ein Beispiel aus der Reihe von Versuchen, welche ge- 
zeigt haben, da Euglobulin bei meinen Versuchsbedingungen mit Rutin in 
kalt gesittigter Lésung gegen die Wirkung von Rénitgenstrahlen geschiitzt 
wird. Das Rutin ist schwer léslich, die erreichbaren Konzentrationen liegen 
bei etwa m/2000; mit dieser Konzentration habe ich Euglobulin gegen die 
koagulierende Wirkung ultravioletten Lichtes nicht schiitzen kénnen 
[Literatur iiber Strahlenschutz durch Rutin: 27, 28, 30, 45, 46. 61. 62. 107. 
114. 116. 117]. 


Diskussion 


In der Einleitung wurde bereits darauf hingewiesen, daf allen Sub- 
stanzen. von welchen sich in den vorstehend mitgeteilten Untersuchungen 
ergeben hatte, da sie Schuizstoffe gegen Strahlenwirkungen auf Euglobu- 
lin sind, bei sonstiger Verschiedenheit eines gemeinsam ist, namlich die 
Eigenschaft. da sie reduzierend wirken. Die Tatsache, da Wirkungen 
sowohl des ultravioletten Lichtes wie auch der Réntgenstrahlen auf Euglo- 
bulin durch reduzierende Substanzen verhindert werden kénnen, weist 
darauf hin, daf& zu den ersten chemischen Vorgingen, welche Strahlen des 
elektromagnetischen Spektrums im Euglobulin (und wohl in jedem Eiweif) 
auslésen, Oxydationen gehéren miissen. Dieser Gedanke ist nicht neu: Er 
ist schon 1905 von Sacharoff und Sachs |i11|, 1924 von Jolly [78]. 
1925 von Gaffron [52, 53], 1926 von Harris [65, 66] und 1928 von 
Wels [126, 127] ausgesprochen worden, und in einer langen Reihe von 
Arbeiten aus den letzten 20 Jahren, besonders aber aus den jiingsten fiinf 
Jahren, wird in den verschiedensten Zusammenhingen deutlich, da Oxy- 
dationsvorginge eine wesentliche Rolle bei der Auslésung der sekundaren 
Strahlenwirkungen spielen [34, 100, 90, 121, 63, 112, 122, 56—59, 9, 10, 38. 
54, 87. 1. 21. 68, 75, 108, 64, 118, 119, 8, 55, 83]. Die Befunde der vorliegen- 
den Arbeit stellen somit, soweit sie Schliisse auf Oxydationsprozesse als 
erste chemische Reaktionen nach Bestrahlungen zulassen. nur weitere Wahr- 
scheinlichkeitsbeweise fiir die Richtigkeit solcher Vorstellungen dar. 

Die in den Versuchen demonstrierten Wirkungen des ultravioletten 
Lichtes und der Réntgenstrahlen nehmen offenbar ihren Ausgang von Oxy- 
dationsprozessen. Das Wesentliche der Schutzstoffeigenschafien der unter- 
suchien reduzierenden Substanzen scheint darin zu liegen, da solche Oxy- 
dationen unméglich gemacht oder daf sie erschwert und verzégert werden. 

Die Oxydationen im Gefolge der primaren physikalischen Strahlen- 
effekte fiihren zu chemischen Veranderungen am nativen Eiweifmolekiil. 
welche eine Denaturation desselben zur Folge haben. Die mit Réntgen- 
strahlen angestellten Versuche zeigen, da die eigentliche Denaturierung 
auRerlich gar nicht erkennbar ist. sondern daf sie erst nach Ablauf weite- 
rer sekundarer Veranderungen an den Eiweifmolekiilen in Triibungen und 
Koagulationen sichtbar wird. Solche Sekundarprozesse spielen sich im Ver- 
laufe von Bestrahlungen mit ultraviolettem Licht ohne weiteres ab 
(s. S. 297), nach Einwirken von Réntgenstrahlen dagegen miissen sie erst 
durch nachfolgendes Erwarmen .entwickelt“ werden (s. S. 309). Das 
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haingt wahrscheinlich damit zusammen, da die Absorptionsmechanismen 
und deshalb auch die Mechanismen der primaren Wirkungen bei UV-Licht 
und Réntgenstrahlen verschieden sind. 


Zusammenfassung 


Bestrahlungen mit ultraviolettem Licht und mit Rénigenstrahlen fiihren 
in Lésungen von Euglobulin im Endeffekt zu Triibungen und Koagula- 
tionen. Diese kénnen verhindert werden, wenn dem Euglobulin vor der 
Bestrahlung reduzierende Substanzen in geeigneter Konzentration zuge- 
fiigt werden. 

Euglobulin wird gegen die koagulierende Wirkung ultravioletien Lich- 
tes geschiitzt durch Cystein, SH-Glutathion, Natrium-Thioglykolat, a-Mono- 
Thioglycerin, Thioharnstoff, Thiosinamin, Ascorbinséiure, Natriumazid 
(NaN,), Natriumnitrit (NaNO,), Natriumsulfit (Na,SO,). 

Euglobulin wird gegen die Wirkung von R6ntgenstrahlen geschiitzi 
durch Cystein, SH-Glutathion, Na-Thioglykolat, a-Mono-Thioglycerin. Thio- 
harnstoff, Ascorbinsiiure, NaN,, NaNO, und Rutin. 
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1. Introduction 


Since the writer's first review of this subject appeared in “Protoplasma” 
|2} nearly twenty years have passed. In the field of starch chemistry 
these years have shown outstanding contributions. In 1937 we simply 
stated that common starch consisted of two components, amylose and 
amylopectin, without being able to define these substances chemically. 
Then came a period when chemists were inclined to consider starch as 
a chemically homogeneous substance. During that time one of the weak- 
nesses of microscopical observations was revealed: these observations 
alone could not decide for or against homogeneity [5]. It was clear that 
biologists had to follow the lead given by chemists before they could 
correlate structure and chemistry. If the microscope showed that the 
various layers of the starch granule all behaved in a similar way, then 
these layers might be made up of one substance, or of an intimate mixture 
of two different substances. 

Following the classical experiments of men like K. H. Meyer, 
T. J. Sehoch, and others, no one nowadays need have any doubt about 
the presence of two components. From 1940 many investigators have been 
studying them. and although a few detailed points remain to be solved, 
the conception of linear and branched molecules is now well established. 
Linear fraction and branched fraction are considered as synonymous to 
the old terms amylose and amylopectin respectively. The latter are still 
used extensively and perhaps without harm as long as definitions are 
clearly outlined, but for several reasons it would be better to adhere to 
the non-committal terms only |1, 30]. 

The position in starch chemistry has been reviewed repeatedly (see for 
example [22. 28]) and does not need further elaboration in this paper. 
The chemistry of the enzymes involved in starch breakdown and synthesis 
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has also been a subject of close investigation and many details have been 
revealed. Unfortunately at this stage any attempt to relate in vitro experi- 
ments io what happens in vivo still meets with failure [9]. 

As we now have a more solid chemical basis than that which existed 
before 1940, studies of growth and development should stand a_ better 
chance of success. Before they are undertaken it may prove useful to 
outline our present knowledge of the construction of the starch granule. 
This becomes even more necessary as this part of the starch problem by 
tradition is suffering from contradictory statements. Although the situa- 
tion has improved, it would be a great help to further developments if 
we could come to an agreement of opinion, similar to that enjoyed by 
concepts of chemical composition. In fact this was achieved once in two 
independent papers which appeared almost simultaneously in 1938 |1, 4]. 

The first review [2] still forms a good introduction to the problem. 
while further references can be found in [4]. [5] and [6]. 


2. There is no Outer Membrane with Special Properties 


In 1947 Prof. Myrback wrote me: “I have noticed that many people 
believe in the existence of an outer membrane with special properties as in 
religion.” This statement has been true for a long time. and even now some 
investigators find it difficult to accept that the wall of a swollen sac-shaped 
starch grain has not been derived from such a theoretical membrane. The 
fallacies of this theory have been exposed earlier by Alsberg [1] and Baden- 
huizen [4]. but it remains necessary to continue drawing attention to them. 
Here are a few quotations from recent literature (for the colder literature 
see |4]). 

Frenkel [22] in a very good review on starch chemistry up to 1949, writes 
that starch granules are insoluble in cold water. and “therefore” they must have 
an outer membrane with crystalline regions. Only when pores are produced 
in this membrane at higher temperatures can water molecules penetrate into the 
interior of the granule and swelling starts. This is an almost classic example 
of the type of reasoning on which such statements are based. 

In 1952 K. H. Mever [28] wrote: “A special outer membrane does not exist 
in any kind of starch.” admitting that a starch granule is composed of different 
shells equivalent in structure. However. a paper published by Mever and 
Menzi in 1953 [29] gave a totallv different story. If starch grains were swollen 
and then comminuted in a Waring Blendor. a nearly insoluble product could be 
isolated. which, according to the authors. originated from the peripheral layer 
of the granule. Again it was concluded that the granule was surrounded by 
a membrane which mainly consisted of amylopectin. This conclusion demon- 
strates that microscopy and chemistry have to go hand in hand, and also shows 
how difficult it is for investigators to abandon the idea of an outer membrane 
which has special properties. 

Recently Czaja [20] makes “eine auBere Amylopektin-Hiille. welche fiir 
Jod in Lésung undurdhlissig ist” responsible for differences in iodine uptake 
between e.g. potato and wheat starch, the outer membrane being a characteristic 
feature of the latter only. Evidently starch grains should be able to develop 
such an outer membrane. as Czaja_ states that fresh Jris starch granules 
behave as those of potato, but that old dry Jris starch granules behave as those 
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of wheat. Accordingly potato starch grains would not possess an outer amylo- 
pectin membrane, which is contradictory to the conclusion arrived at by 
K. H. Meyer [29]. The beauty of an outer membrane is therefore that it can 
be made to fit the occasion, of which we gave several examples earlier [4]. 

A. Meyer in his classic work [27] did not find the problem worth discuss- 
ing, except in the introduction to his book, where he mentions it shortly: “findet 
man doch in sonst vortrefflichen Lehrbiichern der Chemie oft noch veraltete und 
oft sehr verdrehte Behauptungen iiber die Starkekérner aufgestellt.”. The 
example he quotes is from a book printed in 1893 and is of the classic type 
cited above from Frenkel’s survey of starch chemistry as printed in 1953. 
and as we still find it in some of our modern textbooks. And _ indeed 
A. Meyer's observations left no room at all for the conception of a peculiar 
outer membrane. 

For the sake of simplicity we shall discuss only simple starch granules 
with an intact system of layers, not opened by periods of corrosion. In 
such granules the layers (or rather the transparent shells) uninterruptedly 
surround the hilum. A. Meyer called them: “monoton.” 

Each layer has an inner, dense, crystalline, birefringent. resistant part. 
which, towards the outside, gradually changes into an outer, loosely packed. 
amorphous, non-resistant part, and consists of a number of lamellae. 

According to K. H. Meyer [28] the resistant part (which he wrongly 
locates at the outside of each shell in potato starch) consists of 90% 
branched molecules and 10% linear molecules both with a high degree of 
polymerization, and forming mixed crystals. The amorphous part should 
contain linear molecules of low DP, which are soluble in water. The 
question whether there are chemical differences between the two paris of 
a layer is a very important one. However, it will have to be reinvestigated 
since unfortunately K. H. Meyer's discussion of this particular matter 
is confused, and because recent work has shown that linear molecules 
contain oxygen-sensitive bonds [13]. 

The amorphous part of each layer is more easily attacked by chemical 
and physical agents than the more crystalline part. This makes it possible 
to break down the amorphous parts to soluble products, while the 
crystalline parts still show limited swelling. Such treatments therefore 
result in a separation of the shells. It is true that these structures are 
artefacts of unknown chemical composition, but it is equally true that 
they reflect the original structure of the starch granule. We are simply 
dealing with a process of differentiation between the layers. which has 
the effect of making them more visible (Figs. 1 and 8). 

Sometimes, as in the case of potato starch, we can follow the process 
under the microscope, as in the original granules the layers are already 
clearly differentiated and tangential splitting takes place easily. 


In other cases layering may not be visible in the granules as they 
occur in the plant, but appears as a result of the treatment. 


Waxy maize starch granules are a good example of the latter case. 
' - s I 

When treated for several weeks with 7.5% HCl (lintnerization) they show 
a most beautiful system of layers. revealing many unexpected structures 
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(Fig. 1). It should be noted that no swelling takes place during lintneri- 
zation. After staining with iodine solution and allowing the preparation 
to dry gradually (or after slight heat) the layers separate. 

Starch granules of waxy maize which almost entirely consist of branched 
molecules, are weak, brittle structures, and it is easy to demonstrate their 


Fig. 2. Lintnerized starch 

granule of wrinkled pea. 
Fig. 1. Lintnerized starch dried in iodine solution. 
granules of waxy maize. then observed in water. 


layers. However. the procedure mentioned above will eventually show 
the presence of a similar system in the much tougher starch granules of 
normal maize (containing about 24% of linear molecules). Even for those 
starch types which contain a very high percentage of linear chains, and 
therefore possess a very limited swelling power. (e. g. starch of wrinkled 


Fig. 3. Partly gelatinized Fig. 4. Starch granules of potato after the action 
starch granule of potato. of saliva at 45°C. 


peas with about 66% of linear molecules) the presence of a system of 
layers could be demonstrated with this method (Fig. 2). Probably layer- 
ing is a common feature for all starches. This conclusion is in contrast 
to that of Alsberg |1|, who was of the opinion that layering was not 
an essential feature of starch granules. Non-visibility of layers in native 
starch granules, however, does not prove their absence [10]. 

No matter how layers are separated from one another, we always find 
that there is no difference in behaviour between one layer and another, 
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except that each layer has a greater tangential swelling power than the 
one it surrounds. This phenomenon is directly related to the number of 
radial molecule chains which makes up a layer |1. 4}. 

The following experiments further show the absence of a special 
protective membrane. When we exposed the interior of a potato starch 
granule by first partly gelatinizing it (Fig. 3). and then dissolving the 
swollen part with saliva, the remainder did not swell in cold water. It is 
also possible to remove a few of the peripheral layers of a potato starch 
granule by subjecting it for some time to the action of saliva at 45°C. 
This results in the outer mass becoming transparent, while an inner core 
remains intact (Fig. 4). When we now heat the preparation the transparent 
part dissolves and the core swells, very much like a common granule heated 
in water. It would immediately follow from this experiment that in 
principle all parts of a granule are able to contribute to the formation 
of the wall of a swollen starch granule. 

A colourless or differentially coloured layer surrounding the starch 
granule seen after certain staining procedures |12, 16] never follows the 
course of the layers, and can always be brought down simply to one 
component having been able to penetrate the granule to a greater or lesser 
degree [4| (Fig. 5). 

So-called direct observations of a peculiar outer membrane, sometimes 
called “cuticle.” are the result of total reflection at the periphery of the 
granule, whether swollen or not. This is clearly demonstrated by sphero- 
crystals of CaCO, which are treated with dilute acetic acid. It looks as 
if the inner mass dissolves, leaving a skin. When we now apply a slight 
pressure it is possible to burst the outer layer, and out of it emerges an- 
other sphere. The acetic acid makes the spherocrystals very transparent, 
but their contours stand out sharply as a result of total reflection. When 
we cut off a piece from a starch granule the damaged part shows the 
so-called “cuticle” just as clearly as the intact periphery does [4]. Similar 
optical effects are demonstrated by the cracks in slightly swollen starch 
granules of wrinkled pea (Fig. 6). 

From the observation that all layers behave in a similar manner it 
becomes probable that they do not differ structurally, even if we admit 


the possibility that, in starch granules containing a mixture of linear and 
branched molecules, resistant and non-resistant parts of a layer may differ 
in chemical structure. 


For starch granules of waxy maize we could demonsirate [10] that the 
small quantity of linear chains many of them contain, are found in a cen- 
tral core, and sometimes in addition in one or two layers surrounding such 
a core. There is no question of a concentration gradient in those granules 
in the sense that the outer layers should contain an increasingly larger 
percentage of branched molecules. Therefore in those layers outside the 
“blue-staining core,” consisting of branched molecules only. the difference 
between resistant and non-resistant parts in one layer is merely one of 
molecular association (or degree of hydration). 
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When we heat a potato starch granule in water, the soluble products 
diffusing out mainly consist of linear molecules, and will come firstly 
from the amorphous parts of the layers. However, when heating takes 
place in the presence of air, those linear molecules are broken down 
|13, 18] and therefore there is no proof that a chemical difference exists 
between resistant and non-restistant paris of one layer. 

It is not likely that the starch synthezingmechanism should vary during the 


construction of a layer 
[141], and up till now no 
sound arguments have 
been raised against the 
conception of chemical 
equality for the layers 
of a starch granule. 


Fig. 5. Starch granules from a bulb scale of Scilla Fig. 6. Starch granules of 
ovatifolia, stained with saffranin and fast green. In wrinkled pea in 20% 
the one at the extreme right the dark inner part was chromic acid. Phase con- 
green. the periphery red. The light peripheral part trast. 
of the granule at the extreme left was green. the inner 

mass red. Phase contrast. 


Accepting waxy starch granules as a special case (which nevertheless 
may be the key to a general understanding of granule growth). we feel 
justified in assuming that in the majority of starches there are no structural 
differences between layers, their content of linear molecules being the same 
in all parts from centre to periphery. 


3. Different Types of Resistance of Starch Granules to the Action 
of Chemical and Physical Agents 


Structures which appear during the swelling of a starch granule have 
always been used as indications of the existence of certain preformed 
“grown structures in the native granule. One of those was already dealt 
with in the preceding section. It will now be necessary to point out a few 
observations which are often misinterpreted, and to make it clear that this 
“grown structure is a matter of molecular arrangement only. Three 
types of resistance are distinguished: primary, secondary and apparent. 
In all three the degree of molecular association is the basic factor to be 
considered. 
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A. Primary resistance. This type is dependant on the genetically 
determined degree of molecular association in the native starch granules. 
We have pointed out earlier [5, 6] that factors like the presence or absence 
of fatty substances, and chain length, may determine the differences in 
swelling power between cereal and tuber starches. and as a result their 
mode of corrosion and digestibility. One of the best ways of demonstrating 
differences of resistance between parts of a granule is the slow process of 
lintnerization, discussed above. as it does not cause swelling. 

B. Secondary resistance. Molecular association changes under the in- 
fluence of chemical or physical agents. Chromic acid e.g. increases the 
degree of molecular association by producing cross links [26], the branched 
fraction is insoluble in a dilute NaOQH-solution [14]. and hot water causes 
retrogradation [24]. Each of these agents may become responsible for the 
development of “blocklets” during swelling. Originally (see [2]), and even 
more recently [15] it was thought that these “blocklets” were an indication 
of the existence of an intrinsic “grown” structure of the starch granule. 
In reality. they are caused by the decrease in swelling power of the more 
resistant paris of the layers as a result of increased molecular association 
by such factors as are mentioned above. While the less resistant parts 
swell, radial cracks develop in the more resistant parts (lig. 7). splitting 
them into small particles (“blocklets”) which are further separated the one 
from the other as swelling proceeds |3. 7]. This is a purely mechanical 
process which has nothing to do with preformed structures or “units,” as 
the blocklets were sometimes called. 


C. Apparent resistance. ‘This type is perhaps the most difficult to 
understand. It plays a réle wherever conclusions about differences in 
resistance are based upon observations of the normal swelling process, 
as we see it, for example. in hot water (differences between small and 
large granules of one species. or between periphery and centre of one 
granule). It is therefore necessary to consider this process in greater 
detail. 

In hot water the solid starch granule is transformed into a sac. The 
accompanying considerable increase in volume has often been ascribed 
to the development of an inner osmotic pressure. This implies that the 
wall of the sac should have semi-permeable properties. However, it can 
be shown in various ways that a swollen starch granule can not be com- 
pared to an osmotic cell {8}. 

If a partly gelatinized starch granule of potato is left in water for 
some weeks, exposed to the action of micro-organisms that develop in the 
water. and is now treated with a strong swelling agent like 2M Ca(NO.,).. 
the wall of the gelatinized part dissolves, its retrograded contents are 
liberated in the medium as one spherical mass. and the solid part of the 
starch granule swells, assuming the shape of an open beaker. Bates 
[12] reproduced a drawing which can serve as an illustration (Fig. 7). 
A piece isolated from the distal end of a granule will also swell to form 
an open beaker [4|. 
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It is true that a sac will contract when brought into contact with 
a sugar solution, but the same will happen to just a fragment [8]. There- 
fore osmotic processes do not play an appreciable réle, but there is mainly 
tangential swelling perpendicular to the longitudinal axis of the molecules 
j1, 4]. 

Tangential swelling is very nicely demonstrated by roasted potato 
starch granules (British gums) observed in cold water or by potato starch 
granules boiled in 30% alcohol for several hours (Figs. 8 and 11). During 
roasting all starch molecules are gradually transformed into soluble, short- 
branched molecules [19]. firstly those in the amorphous parts of the layers. 
The more resistant parts need higher temperatures for their transforma- 
tion. If we subject starch granules to roasting at not too high a tempera- 


Fig. 7. Inner retrograded con- 

tents escaping from an open 

beaker-shaped starch granule 

of potato. In the one on the 

right development of “blocklet” 

structure. Drawings after 

Bates. interpretation of the Fig. 8. Roasted potato starch 
writer. granules observed in cold water. 


ture, the amorphous parts will dissolve in water and the resistant parts, 
which at the same time show limited swelling, separate (Fig. 8). The 
higher the temperature, the thinner are the separated layers, and the less 
their swelling power. At last all parts become soluble and the granule 
behaves like a homogeneous body without layering [4|. 

In the intermediate stage we find that the distance between separating 
layers is greater the more peripherally they are situated. In the centre 
of large granules we often find a nucleus where no separation has yet 
taken place. This does not mean therefore that this nucleus would be 
more resistant than the peripheral layers. Swelling power of layers in- 
creases in the centrifugal direction, and, as they all have the same struc- 
ture, this is simply due to the fact that one layer contains more molecules 
than the one it surrounds. 

In a mixture of small and large granules, such as we find in potato 
starch suspended in water, we would now expect the larger granules to 
swell first as temperature rises. and that is what we observe. Again it 
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does not mean that the starch substance, as such, in these granules shows 
a differential resistance, caused, for example, by differences in chemical 
composition between small and large granules. Several observations point 
to the conclusion that there are no essential differences between small and 
large granules. Their differences in behaviour during swelling is a conse- 
quence of purely mechanical processes, and therefore we speak of the 
apparent resistance of the small granules. 

The statement that the inner part of a starch granule is less resistant 
than the outer part is equally unjustified. During normal swelling of 
a starch granule all layers fuse together to build the wall of the sac, while 
some of their more easily soluble substance goes into solution and is 
collecied inside the sac |4]. If we increase the temperature very slowly 
of a starch suspension, then the hot water will cause retrogradation [5, 24]. 
which becomes visible through the production of “blocklets.” Cereal 
starch, with lower swelling power. shows this phenomenon better than 
does tuber starch. especially when we decrease the swelling power still 
more by adding some HCl (1% final cone.). Waxy maize starch, con- 
taining mainly branched molecules, shows these retrogradation structures 
very beautifully, which suggests that the branched molecules must contain 
unbranched parts of sufficient length to associate |10). 

In these and other cases we often see that only peripheral layers show 
“blocklets.” The reason is that they had just reached the right degree of 
swelling in which retrogradation takes place easily, and not that the inner 
layers are less resistant than the outer ones. 

The appearance of a cavity in the centre of a granule during normal 
swelling can now be easily explained. As all layers are sticking together, 
the innermost layers will be stretched out by the more peripheral ones 
(if they were free they would separate!): therefore the structure of the 
innermost layers will become disturbed at an early stage, while in the 
centripetal direction layers are found to be less and less disturbed. The 
outermost layer is the only one to swell in a normal way. and therefore 
it is most likely to show retrogradation structures under suitable condi- 
tions. That all layers. in principle, can show “blocklets” and that this 
is due to reduced swelling power. has already been demonstrated by 
Hanson and Katz (see |2}). 

Finally, the observation must be made that resistance can increase 
during the development of a starch granule. American investigators 
|17, 31] found that granules of wheat and maize in a young stage are 
transparent and flexible, but gradually become more dense and rigid. 
while birefringence increases. Evidently molecular association is less 
complete in an early stage than later. 


4. The Distinction Between Simple and Compound Starch Granules 


Starch granules of wrinkled peas have the appearance of compound 
granules (Fig. 9 a), and as such they have been described by various authors. 
The arguments are as follows: a) a segmentation is visible in the granule: 
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b) the segments are separated easily (Fig. 9 b): 


c) each segment shows 
a polarization cross. 


Darbishire |2t] made the observation that starch granules of the 
hybrid between wrinkled and smooth pea showed “degrees of complexity.” 
He distinguished intermediate forms 
which contained a smaller number of 
segments. 


ie ee . 
ee t 


Fig. 9. (a) Starch granule of Fig. 10. Starch granules of 

wrinkled pea. After boiling in genetically impure material 

water (b is more enlarged than a). of wrinkled pea. after 
swelling. 

Wrinkled pea siarch has a very low 

although the granules swell rapidly i 

shows a granule after 


swelling power in hot 
1 Netolitzky’s — [10] 

Ticiediales” s reagent and 30% 
limit swelling). 


water. 
(Fig. 10 
alcohol to 
We have seen ea decreased 
promotes the development of 
cracks. Such cracks in wrinkled pea starch can 
be very irregular (Fig. 10) and therefore it is 
more likely that the granules are simple. 
Similar arguments have been put forward 
by Griebel [23]. Definite proof, however. 
had already been given in 1915 by Kappert 
[25]. who showed, beyond doubt. that each 
granule arises from one point of origin only 


adding 


swelling power 


Fig. 11. 
potato after boiling in 30% 
ethanol. Separation of two 
parts by a longitudinal fis- 
sure, after which each part 


Starch granules of 


in an amyloplast. 

Compound granules can be simulated in 
other cases. which are quite common wherever 
swelling power is low as in cereal starch, or 
has been reduced artifically by roasting. 
treatment with acid, oxidation with chlorine. 


boiling in 30% alcohol, etc. In wheat starch. 
e.g. the swelling of peripheral layers may 
cause wide radial wedge-shaped cracks to 
develop in the inner mass, as is the rule in starch granules of wrinkled 
peas. These cracks will separate segments, which then swell independently. 
each becoming a spherule (Fig. 9). As each spherule may show bire- 
fringence, it appears as though the original simple starch granule has 
become a compound one [t. 4}. 


becomes subdivided by radial 
cracks. 
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Roasted starch granules of potato observed in cold water, or potato 
starch which has been boiled in 30% ethyl alcohol for 4—5 hours, may show 
similar structures, all of them being excellent illustrations of tangential 
swelling (Fig. 11). 


5. Conclusions 


Our knowledge of the growth of starch granule is still far from com- 
plete and needs further investigation. First of all it appears necessary to 
have a clear understanding of the structure of starch granules, and to 
remove misunderstandings and persistent errors. This paper is an attempt 
to crystallize our present knowledge of starch granule structure, and to 
relate the often complicated, and varied swelling phenomena, to a few 
simple principles. 

The main conclusion arrived at is that all starch granules have a layered 
structure and that the layers are structurally equivalent (with the ex- 
ception of waxy starches with blue-staining cores). This conclusion allows 
for easy explanation of all peculiarities a starch granule may show during 
different treatments, taking into account what is known to-day about the 
chemistry, colloidal behaviour, and biology of starch. 
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Die Bedeutung der Grenzflachenenergie fiir die Gestaltung 
der Zelle* 


Von 
Konrad von Weihe 
Aus dem Institut fiir Botanik der Technischen Hochschule Hannover 


Mit 35 Textabbildungen und 2 Tafeln 


(Eingelangt am 24. Mai 1955) 


Seit dem Beginn der physikalischen Bearbeitung der Grenzflachen- 
Thermodynamik ist die Frage nach einer Mitwirkung der Grenzflachen- 
energie bei der Gestaltung der Zelle wiederholt aufgeworfen worden 
(s. Zusammenfassungen bei: Stern 1933; Heréik 1927c¢, 1934; DArcy 


Thompson 1942; Harvey 1954; s. a. Rhumbler 1914; Bayliss 
1924 u.a.). Frey-Wyssling (1952a) kommt heute zu dem Schluf, da 
die Gestalt junger Zellen zum gréRten Teil durch die Grenzflachenenergie 
bedingt ist, wobei diese Zellen hieriiber hinaus aber gleichzeitig morpho- 
genetische Tendenzen besitzen, die ihre Form unabhangig von auferen 
Kraften bestimmen kénnen. 


Dariiber hinaus wird auch eine Wirkung der Grenzflachenenergie auf 
verschiedene zytoplasmatische Vorgange angenommen, z. B. bei der Kern- 
wanderung (Giumann 1941), bei der Verlagerung der Plastiden (V oe r- 
kel 1934), bei der Zellteilung der Einzeller (Rashevsky 1948) etc. 
(s. Kiister 1951; Biinning 1953), 

Eine Messung der Grofe der freien Energie der fiir die Form der Zellen 
ausschlaggebenden Grenzfliche: Zellwand — Aufenphase ist direkt nicht 
méglich. Wir kénnen aus diesem Grunde spater (Abschn. VI) lediglich ver- 
suchen, indirekt bzw. an Hand von-Modellrechnungen eine angenéherte 
relative GroéBe der Grenzflachenenergie bei diesen Versuchen zu ermitteln. 

Es ist dariiber hinaus an dieser Stelle ausdriicklich zu betonen, da viele 
Einzelversuche, iiber die wir berichten werden, auch eine andere Denk- 
moglichkeit zur Erklarung der beobachteten Formanderungen zunachst zu- 
lassen. Erst der Vergleich aller Versuche und die Modellrechnungen ge- 


* Habilitationsschrift der Fakultat fiir Gartenbau und Landeskultur der Tech- 
nischen Hochschule, Hannover. 
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statten uns, die Ergebnisse unter dem Gesichtspunkt von Grenzflichen- 
energieanderungen zu diskutieren. 

Mit den hier vorgelegten Untersuchungen ist lediglich beabsichtigt, kon- 
sequent die Frage zu priifen, ob die blastischen Erscheinungen an Zellen 
und z. T. auch an Geweben nach dem heutigen Stand der physikalischen 
und entwicklungsphysiologischen Erkenntnis auf die Mitwirkung energeti- 
scher Veranderungen der Grenzflaiche: Zellwand — AuRenphase zuriick- 
gefiihrt werden kénnen, was vergleichbare trophische Verhaltnisse bei einer 
Anderung der Grenzflache voraussetzt. Diese letzte Bedingung ist aber 
experimentell nur sehr schwer zu erfiillen. 

Wir sind vorerst also gezwungen, den Nachweis zu erbringen, daB iiber- 
haupt Formanderungen auftreten, die auf eine Anderung der oben genann- 
ten Grenzflache zuriickgefiihrt werden kénnen (Abschn. I, IV, V), und zu 
priifen, ob hiermit eine Beeinflussung der Zellwand (Abschn. II) bzw. auch 
eine solche des Zytoplasmas und seiner Komponenten (Abschn. III) auftritt. 

Da die Analyse der Erscheinungen, die die Hauptversuche mit Bryopsis 
ergeben, zu Konsequenzen fiihren, die eine Homologisierung der Wirkung 
einer grofen Zahl formbeeinflussender Faktoren verlangen, soll in diesem 
Rahmen kein Anspruch auf eine Vollstandigkeit der Literatur erhoben 
werden. 

Solche Vorgiinge, wie die Wirkung der Oberflachenenergie auf die 
Permeabilitat, die Narkosetheorie (z. B. Traube u. Mitarb. 1930; Kov at 
1930; Seifriz 1951) und die Wirkung permeabler kapillaraktiver Sub- 
stanzen (s. z. B. Czapek 1911; Mirimanoff 1949, 1953), stehen hier 
nicht in unmittelbarem Interesse. 

Die Durchfiihrung der Hauptversuche mit Bryopsis muscosa war erst 
durch eine zweimalige Uberlassung eines Arbeitsplatzes des Niedersachsi- 
schen Kultusministeriums an der Zoologischen Station in Neapel und durch 
Beihilfen der Deutschen Forschungsgemeinschaft méglich. Beiden Institu- 
tionen méchte ich hier nochmals danken, ebenso wie allen, die die Durch- 
fiihrung der Untersuchungen erst durch ihre Unterstiitzung, ihren Rat bzw. 


durch ihre technische Mithilfe erméglichten. 


I. Oberflichenentwicklung und Formanderung von Bryopsis 
muscosa Lam. an verschiedenen Grenzflichen 


Einleitung 


Die Bryopsis-Arten sind infolge ihrer guten Regenerationsfahigkeit, 
ihres einzelligen Baues, der Besonderheiten ihrer Polaritét — bei relativ 
geringen Kulturschwierigkeiten — sehr haufig fiir allgemeinere ent- 
wicklungs- und zellphysiologische Untersuchungen herangezogen worden. 
Berthold (1882) gibt an, da alle Spitzen die gleiche Gestaltungstitig- 
keit zeigen, so daf .apolare“ Zellen (Kiister 1951, p. 716, Fig. 404) ent- 
stehen kénnen. Uber die Regenerationsfihigkeit berichtet u. a. Haber- 
landt (1929). 

Die morphologische Polaritat kann nach N 011 (1888), Winkler (1900), 
Steinecke (1925), Haberlandt (1929) etc. durch Lichtabfall sowie 
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durch Kontaktreize induziert werden. Es entsteht so ein positiv phototroper 
Apikalpol und ein negativ phototroper Basal- bzw. Rhizoidpol. Darsie 
(1939, hier auch eine Zusammenfassung der wesentlichsten Literatur) nimmt 
nach seinen Untersuchungen iiber das phototrope Verhalten der Alge an, 
da diese Polaritét weitgehend fixiert ist. Steinecke (1925) fand hier 
Energidengruppen im Plasma, die er als Apici- bzw. Basiplasma zusam- 
menfaRt. Diese Energidengruppen bewahren die Polaritat so, daf sich das 
Apiciplasma ,negativ geotrop“! vornehmlich aber ..positiv heliotrop* und 
das Basiplasma gerade umgekehrt verhalt (Steinecke, l. c., p. 114), die 
Zellwandhiille also beliebig um diese Energidengruppen gedreht werden 
kann, woraus sich die sogenannten Umkehrungen der Polaritaét erklaren 
k6nnten. 

Fast alle Autoren, die mit Bryopsis gearbeitet haben, vermerkten forma- 
tive Wirkungen durch Beriihrungsreize und Kontakt, so berichtet u. a. 
Winkler (l. c, p. 457), daB® die Fiederaste der Pflanzen, horizontal in 
Sand eingebettet, ebenso Rhizoide bilden wie die Pflanzen, die zwischen 
Objektiragern liegen; andererseits konnten sich aber auch solche Rhizoide 
ohne Kontakt wieder zu Stammchen entwickeln. Solche auf Glas haftenden 
Schlauche weisen einen geringeren Durchmesser auf und sind im allge- 
meinen plastidenarmer (Haberlandt, |. c.), ebenso wie die bisher be- 
schriebenen Rhizoide, die ebenfalls diinner und plastidenirmer sind als 
der dem Licht zugewendete Zellteil. 

Kigentliche systematische Versuche zur Analyse der Beriihrungs- 
oder Kontaktreizeffekte, also iiber die Wirkung voriibergehender oder 
anhaltender Anderungen der Grenzfliche, ihre Beziehung zu dem haufig 
dominierenden Phototropismus der Wachstumsvorgange bei Bryopsis liegen 
aber noch nicht vor. Bryopsis ist somit besonders fiir eine Untersuchung 
der Wirkung von verschiedenen Grenzflaichen auf die Gestalt und die 
Oberflachenentwicklung der Pflanze geeignet. 


I. Material und allgemeine Methodik 


Fiir simtliche Versuche wurde frisches Pflanzenmaterial verwendet, das 
jeweils in den Morgenstunden von den Fischern der Zoologischen Station 
im Golf von Neapel zwischen dem Castello dell’?Ovo und dem Capo di 
Posilipo gesammelt und noch am gleichen Tage fiir die Kulturen verarbeitet 
wurde. Verwendet wurde in erster Linie Bryopsis muscosa Lamour, die 
nach den Angaben von F unk (1927) und Hauck (1885) und den Beleg- 
exemplaren des Algenherbars der Zoologischen Station bestimmt wurde. 
AuBerdem wurde fiir die vergleichenden Versuche noch Caulerpa prolifera 
—ebenfalls frisch — verwendet. Samtliches Pflanzenmaterial, das langer als 
12 Stunden im Probenmeerwasser bei 20°C aufbewahrt wurde, war fiir 
Versuche nicht mehr geeignet. 

Es ergab sich, daf das relativ stark eutrophierte und haufig von Ol- 
spuren verunreinigte Meerwasser des Golfes, das an der Kiiste entnommen 


1 Von Steinecke (I. c., p. 114) so bezeichnet, richtiger ware es, von einer 
Photo- bzw. Geodinese zu sprechen. 
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wurde, nicht fiir eine Kultur geeignet war. Es kam aus diesem Grunde nur 
reines Meerwasser folgender Entnahmen zur Verwendung: 1. Capo Miseno 
(Vorrat in der Station), 2. Isola Galli, Golf von Salerno (12. 8. 52). 
3. Golf III, vor dem Capo di Posilipo (8. 9. 52). Das Wasser Golf III, das 
u. a. fiir die Hauptversuche verwendet wurde, hatte einen Salzgehalt von 
37.14%» und eine Dichte von 1,02985 g/cm® bei 0°C (berechnet mittels des 
Cl-Gehaltes — 20.56% 2 nach Sverdrup u. Mitarbeiter 1942), seine 
Oberflachenspannung gegen Luft war nach Sverdrup u. Mitarbeiter 
(I. c., p. 70) demnach nach y dyn/cm = 75,64 — 0,144 6 — 0,0399 Cl (6 = 20°C, 
Cl = Chlorgehalt) = 73,58 dyn/em, gemessen nach der Tropfengewichts- 
methode mit einem Traube-Stalagmometer (n. Haller 1935) in einem 
20° C-Kiihlraum der Station ergab den Wert 73,24 dyn/cm (Aqua dest. aus 
Adam 1941, p. 370, 72,8 dyn/cm). Das Meerwasser wurde mit einem etwa 
10-l-Glasballon entnommen, vorerst in einem 20° C-, spater in einem 3° C- 
Kiihlraum des Instituts dunkel aufbewahrt. Das Wasser wurde in gereinig- 
ten (s. u.) 2-l-Erlenmeyer-Kolben abfiltriert und mit WattestopfenverschluB 
1 Std. im Dampftopf sterilisiert. 

Nach dem Sierilisieren lag ein pH von 8,35 vor (Beck man-Glas- 
elektrode). 

Das verwendete kiinstliche Meerwasser wurde entsprechend den An- 
gaben von Levring (1946) zusammengestellt und enthielt in 1000 cm? 
doppelt iiber Glas dest. Wasser: 29.02 g NaCl, 0,78 g KCl, 5.57 g MgCl, X 
6 H,O, 1,20 g CaCl,, 7,30 g MgSO, X 7 H,O, 0,12 g NaNO,, 0,024 ¢ Na,HPO, 
< 12 H,O, 0,236g NaHCO, und die folgenden Spurenelemente in g/I: 
10-2 H,BO,, 10-4 ZnSO,, 10—® CuSO,, 10-® MnSO,, 10-4 FeCl.,. 

Samtliche verwendeten Chemikalien waren Priaparate der Firmen 
»~Merck*“, Darmstadt, und .,Carlo Erba“, Mailand. Auffer Agar 
»Kobe I“, Agar-Agar, fein gepulvert, Merck-Prap. f. Mikr. u. Bakt., und 
Athylalkohol wurden im allgemeinen p. A.-Praparate oder sonst der 
héchste erreichbare Reinheitsgrad verwendet. 

Die in diesen Lésungen verwendeten Agarsorten wurden — um sie 
weitgehend von Wirkstoffverunreinigungen zu befreien — (s. a. Abschn. IV) 
wie folgt behandelt: 

1. Stangen-Agar Kobe I“: 24 Std. gewassert in flieBendem Leitungs- 
wasser, 24 Std. mit zweimaligem Wechseln gewassert in Aqua bidest. (iiber 
Glas), 24 Std. getrocknet im Trockenschrank bei 40° C 3, 48 Std. mit frisch 
iiber Eisen-I]-Sulfat dest. Athylather — 96% Athylalkohol (1 : 1) bei Raum- 
temperatur (dunkel) extrahiert, Trocknen bei 40°C im Trockenschrank. 

2. Pulver-Agar ,.Merck“: Auer der aus rein technischen Griinden 
unméglichen Wasserung ebenso wie unter 1. 

Der Agar wurde durch etwa 1stiindiges Erhitzen im Dampftopf gelést. 
nach ¥%stiindiger Dampftopfbehandlung wurden samtliche Kolben ge- 
schwenkt. Agarfreie Kontrollen wurden ebenso behandelt. 


2 Fiir die Bestimmung des Cl-Gehaltes mittels AgNO: habe ich Herrn Dr. H. 
Isermeyer, friiher Hannover, jetzt Rheinberg, zu danken. 


3 Bei spateren Untersuchungen erwies sich eine Trocknung bei 80°C ohne merk- 
lichen EinfluB. 
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Als Pflanzsubstrat wurde ,,Quarzsand, gewaschen und gegliiht, p. a. 
(Merck)* verwendet, der sich ohne Vorbehandlung als wachstumshem- 
mend erwies. Erst die folgende Vorbehandlung, die auch bei Wieder- 
verwendung des Sandes ausreichte, lieferte vergleichbare Versuchsergeb- 
nisse: Waschen in Leitungswasser unter Umriihren mit einem Glasspatel 
und zehnmalige Wassererneuerung, 2 Std. im Leitungswasser stehen lassen, 
Nachspiilen mit frischem Leitungswasser unter kraftigem Umriihren, zwei- 
maliges Spiilen und Kochen mit Aqua dest. (iiber Glas) und Umriihren bei 
der Wassererneuerung, 2 Std. 105°C und 1 Std. 160°C im Trockenschrank 
getrocknet. 

Samtliche zur Verwendung kommenden Glasgerate (vornehmlich Pyrex- 
Glas) wurden 12 Std. mit Chromschwefelsadure behandelt, scharf unter der 
Wasserleitung abgespiilt und bei flieRendem Leitungswasser hierin 24 Std. 
gewassert, darauf 30 Minuten in Aqua dest. (iiber Glas) ausgekocht und bei 
160°C getrocknet (eine Verwendung von Aqua bidest. aus KMnO,-Wasser 
zum Auskochen fiihrte zu keinen unterschiedlichen Versuchsergebnissen). 

Die Kulturen wurden in Pyrex-Petri-Schalen von 8cm Durchmesser 
angesetzt, die 12 g des wie oben gereinigten Sandes und 50 cm? Kulturlésung 
enthielten. 

Augenscheinlich gleichwertige Bryopsis-Kopfstecklinge wurden unter 
Wasser iiber Millimeterpapier auf gleiche Lange (s. u.) geschnitten und in 
frisches Meerwasser iibertragen. Hier blieben die Stecklinge bei 20°C am 
Licht 30 Min. bis 2 Std., mindestens so lange, bis sie wieder turgeszent 
waren. Geschadigte Stecklinge wurden aussortiert, vollwertiges Material 
wurde in der Mitte der Versuchsschale mit Nadel und Pinzette in den 
Quarzsandwall ca. 3mm tief gesteckt. Jede Versuchsschale enthielt zehn 
Kopfstecklinge in zwei Reihen, Abstand etwa 1 X 1cm. Die Schalen wur- 
den mit einer Glasscheibe bedeckt. 

Die Kulturen wurden im 20°C-Kiihlraum der Station aufgestellt. Die 
Temperaturschwankung der Kulturlésungen betrug am 9. August 1952 
19,5—20,2° C, in der gesamten Kulturzeit (August—September 1952) wurde 
die tiefste Temperatur der Liésung mit 19,0°C gemessen, die héchste mit 
20,5°C. Diese Temperaturen liegen etwas unter der Oberflachentempera- 
tur des Golfes nach den aus den Jahren 1907 und 1908 stammenden Unter- 
suchungen von S. lo Bianco (1909, p. 533), die im Monat August 23,5 bis 
27°C und im September 21—25° C betrugen. 

Als Lichtquelle wurde die in der Station vorhandene Leuchtstofflampe 
.Standard Cool White* 4500° (Sylvania) verwendet, deren relative 
spektrale Energieverteilung aus Abb. 1 zu entnehmen ist. Fiir Bryopsis 
wies Darsie (1939, p. 39 ff.) nach, daf die phototropen Reaktionen bei 
Wellenlangen < 520 mu einsetzen. Diese Bereiche werden von der ,,Stand- 
ard-Cool-White*-Lampe relativ stark emittiert. Zwischen der Zuwachs- 
groRe und der eingestrahlien Energie besteht nach Darsie im Bereich 
von 0 bis ~ 76F.C. (1 F. C. = 10,76 internat. Lux, 1 internat. Lux = 1,016 
neues Lux: Staude 1949) eine lineare Abhangigkeit. Bei héherer Energie 
steigt die ZuwachsgroRe. 
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Vorversuche ergaben bei verschiedener Entfernung von der Leuchtstoff- 
lampe das aus Abb. 2 ersichtliche Spitzenwachstum (Regenerate) dekapitier- 
ter Kopfstecklinge von 10mm Linge nadh fiinftigiger Dauerlichtkultur. 
Es wurde hiernach allgemein — wenn nicht anders vermerkt — bei einem 
Lampenabstand von 22cm im Dauerlicht kultiviert. Die Kulturzeit betrug 
3 bzw. 3 Tage. Nach dieser Zeit wurde der Zuwachs vermessen. Zuwachs- 
abschnitte setzten sich z. T. durch schwache Verminderung oder Verstiar- 
kung des Querschnittes der ,,Seiteniste* und der Haupttriebe von alteren 
Teilen ab. Ausnahmen hiervon machten die Vorversuche im Lampenabstand 
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Abb. 1. Relative spektrale Energieverteilung der Lampe .Standard Cool White“ 
(Sylvania), nach Sargent (1952). 


von 6—7 cm, hier waren die Zuwachsabschnitte der Seitenaste I. Ordnung 
in der Regel keulig verdickt. Bei konischen bzw. bei hin- und hergekriimm- 
ten, neu zugewachsenen Schlauchen wurde der Durchmesser in der Mitte 
bzw. an vier Stellen des Schlauches bestimmt, der Mittelwert wurde fiir die 
Berechnung der OberflachenvergréRerung verwendet. Die Oberfliachen- 
vergroRerung wurde nach 2 ra X Lange berechnet. Die Flachenverainderung 
der halbkugeligen Spitze konnte bei den groRen Gesamtflachenzunahmen 
der Seiteniste vernachlassigt werden. 

Die Methodik der Vergleichsversuche mit Caulerpa prolifera ist — so- 
weit abweichend — im betreffenden Kapitel dargestellt. 

Die proximalen ,,Seitenaste* des Ausgangsmaterials von Bryopsis zeig- 
ten zum gréRten Teil eine Querwandbildung am Haupischlauch. Diese 
Querwandbildung setzt allgemein vor der Gametenbildung ein (O1t- 
manns 1922, I), und zwar entweder in der Form eines sich vergrofernden 
Zelluloseringes (Mirande 1913, zit. nach Kiister 1951, p. 648) oder als 
Schleimpfropf, der sich mit Jod-Jodkali gelb farbt (Steinecke 1925). 
Diese Bildungen kénnen aber auch unabhangig von der Gametenbildung 
einsetzen und waren im vorliegenden Material bei dlteren, proximalen 
Seitenadsten die Regel. Die Seitenaste mit Verbindung (= m. V.) und ohne 
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Verbindung (= o. V.) zum Haupttrieb wurden — soweit erforderlich — 
getrennt ausgewertet (s. u.). Die Rhizoidbildung auf den Substraten im 
Golf war in vielen Fallen sehr gering (Abb. 3). Es zeigte sich in diesen 
Rhizoiden eine mehr oder weniger starke Plastidenanreicherung. Eine solche 
Plastidenanreicherung wurde im Gegensatz zu Winkler (1900), Stein- 
ecke (1925), Haberlandt 

(1929) und Kiister (1951, 

p. 716) auch in allen Rhizoiden 

der Kulturen beobachtet (s. 

Abschn. ITI). 




















6 22 28 cm 


Abb. 2. Mittlere Langen Abb. 3. Rhizoidentwicklung von Bryopsis mus- 
der Spitzenregenerate von cosa aus dem Golf von Neapel, isoliert von 
Bryopsis muscosa nach fiinf- Balanus-Substraten: a der Basalteil hat stolon- 
taégiger Dauerlichtkultur in artige Fortsitze mit neuen Apikalpolen aus- 
Meerwasser bei verschiede- gebildet, b geringe Rhizoidentwicklung eines 

nem Lampenabstand. durchgehenden Haupttriebes. Vergr.: ca. 7X. 


Il. Experimenteller Teil 
1. Versuche mit Bryopsis muscosa 
a) Vorversuche 

Zur Untersuchung des Zellwandwachstums von Bryopsis wurde vorerst 
die Oberflaiche der nach einem Wundverschlu8 regenerierenden und aus- 
wachsenden Spitze dekapitierter Kopfstecklinge unter verschiedenen Be- 
dingungen gemessen. Um die Zahl der erfa&baren, zuwachsenden Einzel- 
glieder aber zu erhéhen und um die OberflachenvergréRerung des gesamten 
Kopfstecklings zu ermitteln, muften Seitenaste sowie Rhizoide mit ein- 
bezogen werden. Da im Ausgangsmaterial Seiteniste m. V. und o. V. zum 
Haupitrieb vorlagen, wurde in Vorversuchen die Frage geklart, ob und 
in welchem Mae sich unter gleichen Kulturbedingungen die beiden 
Seitenasttypen unterschiedlich im Zuwachs verhalten, da wir aus anderen 
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Versuchen wissen, daf sich solche durch Querwandbildung isolierte Seiten- 
iste z. B. bei IES-Gaben wie Einzelpflanzen verhalten kénnen (Jacobs 
1951) oder gar abfallen und so eine vegetative Vermehrung erméglichen 
(Wright 1879; Oltmanns 1922; I, p. 407). Eine solche Selbstandigkeit 
soll nach Steinecke (1925) schon vor der substantiellen Trennung des 
Plasmas vorliegen. 

Es wurden hierfiir 15mm lange Kopfstecklinge geschnitten, in Quarz- 
sand gesteckt und nach 7 Tagen Dauerlichtkultur 552 Seitenaste aus- 
gewertet. Der Anteil ausgewachsener Seiteniste ist aus Tab. 1 ersichtlich: 


Tab. 1. Verteilung des Wachstums zwischen Seitenasten m.V. und 0. V. nach sieben- 
tagiger Kultur im Meerrasser. 





| | Spitzenwachstum Prozent aller Aste mit 
Anzahl | P a 


% Spitzenwachstum 
| 





Seitenaste m. V. | 193 12,4 10,3 
Seitendste o. V. 359 57,96 89,6 


Die Seitenaste m. V. sind also unter den gewahlten Kulturbedingungen 
sehr stark — vermutlich eben durch die plasmatische Verbindung mit dem 
Haupttrieb — gegeniiber den Seitenasten ohne Querwand im Spitzen- 
wachstum gehemmt. 

Allgemein ergab sich eine weitgehende Korrelierung zwischen Haupt- 
triebwachstum und dem Wachstum der Seitendste m. V. Bei fehlendem, 
gestértem Spitzenwachstum des Haupttriebes konnte ein Seitenast m. V. bei 
gleichzeitiger DurchmesservergréRerung auswachsen und somit die Spitze 
des Haupttriebes iibergipfeln und diesen ersetzen. Es treten hier also 
gleiche Regulationen auf, wie sie uns von héheren Pflanzen bekannt sind. 
Die wachsende Haupttriebspitze hemmte offensichtlich das Wachstum der 
ihr nachst benachbarten Seitenaste m. V., da andererseits Seitenknospen- 
anlagen aber in akropetaler Reihenfolge einen begrenzten Zuwachs zeigen. 
Ein Dickenwachstum des Seitenastes liegt auch bei isolierten Teilstiicken 
vor, bevor diese Regenerate bilden (Haberlandt 1929), wo also das 
Seitenastteilstiick die Rolle des Haupttriebes iibernimmt. 

So wuchsen auch isolierte Seiteniste o. V. bei gleichzeitiger Rhizoid- 
bildung an einem Pol zu neuen Pflanzen heran (s. a. Wright 1879). Wir 
kénnen also ebenso wie Jacobs (1951) die Seitenaste o. V. in diesem 
Zusammenhang (andere Verhaltnisse kénnen z. B. bei der Plastidenvertei- 
lung vorliegen) als weitgehend isolierte Wachstumseinheiten betrachten. 

Beide Seitenasttypen miissen also getrennt ausgewertet werden. 


b) Die Wirkung von Agar 


Die unter natiirlichen Standortbedingungen und die in den Kontrollen 
wachsenden Bryopsis-Pflanzen bilden ihre neuen Zellwande gegen die 
Grenzfliche des umgebenden Meerwassers aus. Die Kultur in Agarlésungen 
k6nnte u. a. eine Kultur in verteilter Zellwandsubstanz bedeuten, und die 
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Grenzfliche der Bryopsis-Wand wiirde in diesem Falle mit der Salzlésung 
und der Zellwandsubstanz gebildet werden. 

Vergleichende und erganzende Untersuchungen mit dem kiinstlichen 
Meerwasser nach Levring (= KM) ergaben, daft hierin ein Wachstum 
von ganzen Bryopsis-Pflanzen sowie ihrer isolierten Teile nicht méglich ist. 
Ein Zusatz von Erdabkochung — wie allgemein angewendet (s. Pring s- 
heim 1949) — lost hier ein Wachstum aus. Andererseits kann aber auch das 
Wachstum jederzeit reproduzierbar an Stelle von Erdabkochung durch einen 
Zusatz von Agar bereits in der Konzentration 0,025% sicher erzielt werden. 
Hieraus kénnen wir schlieRen, daf in beiden Zusatzen, Erdabkochung und 
Agar, zwei vermutlich verschiedene Prinzipien gleicher Wirksamkeit ent- 
halten sind. Das gleiche gilt auch fiir das Meerwasser der Herkiinfte I—III 
(s. o.), in dem ebenfalls ohne Zusatze ein Wachstum erfolgte. 

Fiir die folgenden Versuche wurden Bryopsis-Stecklinge dekapitiert, 
indem 1mm ihrer Haupttriebspitzen abgeschnitten wurde, und mit einer 
Gesamtlainge von 10mm — wie oben angegeben — in Quarzsand zu je 
zehn Stecklingen pro Schale gesteckt. Jede einzelne Versuchsreihe umfafte 
zehn Schalen mit 100 Stecklingen und den folgenden Lésungen in je zwei 
Schalen: 

Konirolle, 0,025, 0,05, 0,1, 0.15% Agar in Meerwasser. Die Kulturdauer 
betrug jeweils 5 Tage unter den oben angefiihrten allgemeinen Kultur- 
bedingungen. Insgesamt wurden sieben Versuchsreihen mit jeweils einer 
Parallele durchgefiihrt, somit also insgesamt 700 Bryopsis-Stecklinge ge- 
testet. 

Die Auswertung wurde bei den Seitenasten der ersten vier Versuchs- 
reihen, um eine Ubersicht zu gewinnen, durch eine allgemeine, relative 
Bonitierung vorgenommen, die letzten drei Versuchsreihen wurden aus- 
gemessen und ausgezahlt. Die unten folgenden Zahlenangaben beziehen 
sich auf diese letzten drei Versuchsreihen. Rein technisch lief sich die ins- 
besondere bei 0,1 und 0,15% Agar vorliegende schwache Triibung der 
Lésung nicht eliminieren, da sich der geringe Lichtabfall im Laufe des 
Wachstums andert. Auf Grund der allgemeinen Ergebnisse kommt diesem 
Faktor keine entscheidende Bedeutung zu. 

Das Langenwachstum der regenerierenden Spitzen der Haupt- 
triebe wurde am starksten in der Konzentration von 0,05% Agar ge- 
fordert (Abb. 4), héhere Agarkonzentrationen setzten das Langenwachstum 
noch unter die gemessenen Langen der Kontrollen herab. Gleichsinnig ver- 
hielt sich die Zahl der auswachsenden Haupttriebspitzen. Im allgemeinen 
wurde das Langenwachstum im Vergleich zu den Seitenisten o. V. und den 
Rhizoiden nur relativ gering, d. h. bei 0,05% Agar um 65,2% gegeniiber 
Kontrolle geférdert. Bei 0.1% Agar lag eine Hemmung um 50.6% und bei 
0.15% Agar eine solche um 61,4% gegeniiber der Kontrolle vor. Der Durch- 
messer dieser Zuwachsabschnitte unterlag mehr oder weniger starken 
Schwankungen im Vergleich zu dem der zugewachsenen Seitenastabschnitte. 

Die Rhizoidbildung im Quarzsandsubstrat ging von der Basis 
der Stecklinge und in einigen Fallen von Basis oder Spitze der untersten 
Seiteniste o. V. aus. Hier erwies es sich, da eine Rhizoidbildung an der 
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Spitze der Seitenaste nur dann erfolgte, wenn diese Spitze Quarzkérnchen 
beriihrte, eine Erscheinung, die wir bereits seit den Versuchen von N oll 
(1888) kennen. Die Rhizoidbildung war hinsichtlich der Rhizoidlinge je 
Pflanze, der Gesamtzahl der Rhizoide sowie der Zahl der Pflanzen, die 
Rhizoide ausbildeten, in der Kulturlésung mit 0,025% Agar am starksten 
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Abb. 4. Abhangigkeit der Haupttriebspitzen-Regenerate bei Bryopsis und der 
Rhizoidbildung in Quarzsand von der Agarkonzentration. Mittelwerte nach fiinf- 
tagiger Dauerlichtkultur. — Lange der Spitzenregenerate/Pflanze, —- -— Lange 
der Rhizoide/Pflanze, ---- Anzahl der Pflanzen mit Spitzenzuwachs, ---- An- 
zahl der Pflanzen mit Rhizoiden, —--—-- Anzahl der Rhizoide, Anzahl der 
Pflanzen mit Rhizoid- und Spitzenzuwachs, 1 E=1 Mikrometerokular-Einheit. 


(Abb. 4). So war die Lange der Rhizoide bei 0.025% Agar um 20,1%, bei 
0.05% Agar um 10.1% gegeniiber Kontrolle geférdert, bei 0.1% Agar um 
45.1%, bei0.15% Agar um 43.8% gegeniiber Kontrolle gehemmt. Die Rhizoide 
waren zwischen den Quarzsandkérnern sehr stark hin und her gebogen, 
hafteten sehr fest — ebenso wie auch von N o11 (1888, p. 467) fiir Steinchen 
und Bodenteilchen erwahnt — an diesem Substrat und waren verzweigt. Mit 
steigender Agarkonzentration nimmt also die Rhizoidbildung ab. 
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Die Zahl der Stecklinge, die gleichzeitig am Haupttrieb S pitzen- 
zuwachs und Rhizoidbildung zeigten, liegt mit Ausnahme. von 
0.1% Agar verhaltnismaRig gleich. Es ergibt sich also keine eindeutige 
Abhangigkeit von der Agarkonzentration. 

Die oberflachliche Betrachtung und Bonitierung der Seitenaste der 
Kulturen ergab nach fiinftagiger Versuchsdauer eine auferordentliche Fér- 
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Abb. 5. Kopfstecklinge von Bryopsis muscosa nach fiinftagiger Dauerlichtkultur 
mit steigenden Agarzusitzen zum Meerwasser. a Kontrolle (ohne Agar), 
b 0,05% Agar, c 0.15% Agar. Vergr.: ca. 10X. 


derung des Langenwachstums, besonders in der Lésung von 0,03% Agar 
(Abb. 5b). Die Vermessung samtlicher Seitenaste zeigte nun fiir Seiten- 
aiste m. V. und o. V. verschiedene Férderungskonzentrationen und unter- 
schiedliche Werte von Langenwachstum und OberflachenvergréRerung. 
Die Seitenaste mit Verbindung wurden besonders im 
0,025% Agar in Langenwachstum und OberflachenvergréRerung geférdert 
(Abb. 6a). Es ergab sich hier als Mittelwert eines Seitenastes eine Férde- 
rung der OberflachenvergréRerung bei 0.025% Agar um das 17fache, bei 
0.05% Agar um das 12,9fache der mittleren OberflachenvergréRerung eines 
Seitenastés m.V. der Kontrolle. In 0,1% Agar ist die Oberflachenvergréferung 
dagegen um 57% und in 0,15% Agar um 19,4% gegeniiber Kontrolle gehemmt. 
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Anders liegen die Verhialtnisse bei den Seitenasten ohne Ver- 
bindung. Ihr optimaler Férderbereich liegt bei 0,05% Agar (Abb. 6b). 
Die optimale mittlere OberflachenvergréRerung eines Seitenastes o. V. ist 
um das ca. 3.3fache gréfer als die optimale mittlere Oberflachenvergréfe- 
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- Abb. 6. Abhangigkeit des Seitenastzuwachses bei Bryopsis von der Agarkonzen- 
tration. Mittelwerte/Seitenast nach fiinftaégiger Dauerlichtkultur. a Seiteniste m. V., 
b Seiteniste o. V. - Langenzuwachs, OberflachenvergréRerung. 


rung eines Seitenastes m. V. Wir finden hier bei 0,025% Agar eine Férde- 
rung der mittleren OberflachenvergréRerung um das ca. 2,2fache, bei 
0.05% Agar um das ca. 5fache, bei 0,1% Agar um das ca. 1,7fache und bei 
0.15% Agar um das ca. 1,6fache der mittleren OberflachenvergréRerung 
eines Seitenastes o. V. der Kontrolle. 

Wir kénnen also allgemein nach den obigen Versuchsergebnissen fest- 





Die Bedeutung der Grenzflachenenergie fiir die Gestaltung der Zelle 339 


stellen, daB ein steigender Zusatz von Zellwandsubstanz zum Meerwasser 
eine Optimumkurve der OberflachenvergréRerung ergibt. Rhizoide des 
Haupttriebes verhalten sich ahnlich wie die Seitenaste m. V., waihrend sich 
das Spitzenwachstum des Haupttriebes ahnlich wie das der Seiteniste o. V. 
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Abb. 7. Abhangigkeit der Auslésung des Spitzenzuwachses der Seiteniste bei 
Bryopsis von der Agarkonzentration nach fiinftaégiger Dauerlichtkultur. Relative 
Anzahl der Seitenadste m. und o. V. a aller ausgewachsenen, b aller nicht ausge- 
wachsenen Seitenaste. 


verhalt. Wir miissen hieraus also wieder folgern, da die Seiteniste o. V. 
etwa wie isolierte Bryopsis-Pflanzen zu bewerten sind. 

Bei den Seitenasten wird durch Agar nicht nur die Oberflachenver- 
gréRerung ohnehin wachsender Einheiten, sondern ebenso — wie wir be- 
reits im kiinstlichen Meerwasser gesehen haben — wird die Auslésung des 
Wachstums iiberhaupt beeinflu&t. So liegt der Anteil aller aus gewach- 
senen Seitenidste m. V. bei 0,05% Agar und aller nicht ausgewach- 
senen Seitendste bei 0.1% Agar am héchsten, bezogen auf die Zahl aller 
ausgewachsenen bzw. nicht ausgewachsenen Seitenaste (Abb. 7). Es zeigt 
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sich also, da die oben berichtete Wachstumshemmung der Seitendste m. V. 
— also die Korrelation zwischen den Seitenisten und dem Haupttrieb — 
durch Agar z. T. aufgehoben wird. 

Der Durchmesser aller Seitenastzuwachsabschnitte nahm mit stei- 
gender Agarkonzentration ab (Abb. 8). Eine Ausnahme waren die Lésungen 
mit 0,15% Agar, wo ein gering erhéhter mittlerer Durchmesser vorgefun- 
den wurde. Die Erklairung bietet die folgende Erscheinung: Der Haupt- 
anteil der Seitenastzuwachsabschnitte war in der Konzentration 0,1% Agar 
relativ diinn mit mehr oder weniger geraden Winden. Daneben traten hier 
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Abb. 8. Abhangigkeit des Durchmessers und des morphologisch rhizoidalen Cha- 
rakters der Seitenastzuwachsabschnitte von Bryopsis nach fiinftagiger Dauerlicht- 
kultur. -——— mittlerer Durchmesser eines Zuwachsabschniites, relative 
Anzahl der Seitenaste mit rhizoidalem Charakter. 


und noch vermehrt in der Konzentration 0,15% Agar Zuwachsabschnitte auf, 
die morphologisch an die Rhizoide der gleichen Alge erinnerten. Diese Aste 
wurden ausgezahlt; es ergab sich bei 0,1% Agar, da 48.2% und bei 
0.15% Agar, daf 67.5% aller Zuwachsiaste morphologisch rhizoidalen Cha- 
rakter aufwiesen (s. a. Abb. 5, 8). 

Im ganzen hat ein solcher Seitenast das Aussehen der Rhizoide im 
Quarzsandsubsirat. Die Zahl der kurzen Papillen und Verzweigungen 
nahm allerdings mit der Agarkonzentration zu und konnte zahlenmafig 
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nicht erfa&t werden. Dieser Bau der Zuwachsabschnitte erschwerte die 
Durchmesserermittlung auRerordentlich bzw. machte sie bei dicht gelagerten 
Auswiichsen unmdglich. Hieraus laRt sich der geringe Anstieg in der Kurve 
(Abb. 8) bei 0,15% Agar erklaren. 

Wie wir gesehen haben, nimmt mit steigender Agarkonzentration die 
Rhizoidbildung im Quarzsandsubstrat ab, gleichzeitig steigt aber der 
rhizoidale Charakter der Seitenastzuwachsabschnitte, d. h. daf® hier die 
Zahl aktiv wachsender oder sich streckender Zellwandorte erhéht wird, eine 
Wirkung, die sich ja auch bei der allgemeinen Wachstumsausliésung der 
Seitenaste durch geringe Agarzusatze andeutet. 

Es wurde ferner versucht, das Trockengewicht der Bryopsis- 
Pflanzen nach Ablauf der Versuche zu ermitteln, was aber durch die aufer- 
ordentlich geringen Gewichtsdifferenzen und die technischen Schwierig- 
keiten der Beseitigung haftender* Quarzpartikelchen als gering gesichert 
erscheint. Es ergab sich hierbei eine geringe Gewichtserhéhung mit steigen- 
der Agarkonzentration. 

Insgesamt kénnen wir also feststellen, da bei der Verwendung von 
Zellwandzusatzen (Agar) zu kiinstlichem Meerwasser ein Wachstum der 
Bryopsis-Pflanzen iiberhaupt erst ausgelést wird. Ferner ergibt sich, daf 
Agarzusatz zu natiirlichheem Meerwasser zu einer starken Oberflachenver- 
groRerung in den Konzentrationen 0,025% bzw. 0,05%. fiihrt. GréRere Agar- 
mengen setzen die OberflachenvergréRerung wieder herab, steigern dagegen 
eindeutig die Zahl der aktiv wachsenden oder sich streckenden Zellwand- 
orte. 


c) Die Wirkung der Grenzflachen Glas und Paraffin 


Durch friihere Untersuchungen (z. B. Noll 1888, Winkler 1900, 
Steinecke 1925, Haberlandt 1929) wissen wir, da bei einem Kon- 
takt mit festen Substraten rhizoidales Wachstum fast aller Spitzen der 
Bryopsis-Pflanzen erfolgen kann. Eine genauere Vermessung des Zuwachses 
ist bisher nicht erfolgt. So gibt Haberlandt (1929) — wie oben ausge- 
fiihrt — lediglich an, da die auf Glas haftenden Faden einen geringeren 
Durchmesser aufweisen. 

Zur Priifung der Wirkung des Kontaktes mit einem Substrat auf die 
OberflachenvergréRerung (Lange und Durchmesser der Zuwachsabschnitte) 
wurden bei den vorliegenden Untersuchungen die Pflanzen u. a. ebenso wie 
bei den Agarkulturen gesteckt, jedoch nicht dekapitierte Stecklinge von 
15mm Lange verwendet. Die Versuchszeit betrug 3—5 Tage im Dauerlicht. 
Die Spitzen der Stecklinge beriihrten in einer der Versuchsreihen auf der 
Oberflache des Wassers schwimmende Deckgliser. Die Kontrollstecklinge 
beriihrten die Wasseroberflache nicht. 

Die Zahlenangaben beziehen sich nur auf die ‘ieeeiitine der Steck- 
linge, die am Substrat hafteten. Im allgemeinen wuchsen die Spitzen nach 
Beriihrung und Haften an den Subsiratflachen entlang ¢. 


4 In diesen und in den folgenden Kontaktversuchen — insbesondere bei der Ver- 
wendung von Paraffin — lief sich in der Kontrolle die durch das Substrat ver- 
mindert einfallende Lichtmenge spektral- und energiegerecht rein technisch nur 
angenihert ausgleichen. 

Protoplasma, Bd. XLV/3 30 
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a) 22cm Lampenabstand 

Wie aus Abb. 9 ersichilich ist, wurde durch Kontakt der Bryopsis- 
Spitzen am Paraffinsubstrat nach einer dreitagigen Kultur das Liangen- 
wachstum der Spitze um etwa das 1,7fache und die OberflaichenvergréfRe- 
rung um etwa das 1,6fache gegeniiber den Werten der Kontrolle gestei- 
gert. Der Durchmesser der 
Zuwachsabschnitte ist — 
wenn auch gering — aber 
eindeutig gegeniiber Kon- 
trolle vermindert. Es liegt 
hier also der gleiche Effekt 
wie bei den Agarversuchen 
(s. o.) vor. Es ergab sich fer- 
ner, dali auch bei Kontakt 
eines Seitenastes m. V. oder 
o. V. ein Haften an dem 
Paraffinsubstrat und ein 
verstarkter Zuwachs zu be- 
obachten war, der ebenso 
eine Durchmesserverminde- 
rung erkennen lief. 

So konnte andererseits 
bei grofflachiger Beriihrung 
der Zellwand mittels einer 
Kultur zwischen Paraffin 
oder Glas nach fiinftagiger 
Kulturdauer eine Férderung 
der Gesamtoberflachenent- 

kK P K P K P wicklung bei Glas um etwa 
” Lange _ Breite Oberfldche das 1,7fache, bei Paraffin 

Abb. 9. Einflu@ der Grenzfliche Paraffin auf U™ etwa das 2,2fache er- 

die Oberflachenentwicklung der Haupttriebspitze zielt werden (Abb. 10). Der 

von Bryopsis nach dreitigiger Dauerlichtkultur Durchmesser der Zuwachs- 

(22cm Lampenabstand). K =Meerwasser, Kon- abschnitte war auch hier bei 

trolle, P = Paraffin (fest) (haftende Spitzen). Paraffin- und Glaskontakt 

geringer als in der Kontrolle. 

Andererseits war die Rhizoid-Oberflachenentwicklung im Quarzsubstrat der 

Kontrolle gréRer als in den Versuchen. 

















Insgesamt kénnen wir also feststellen, da die Oberflachenentwicklung 
mit den Grenzflachen Paraffin und Glas gegeniiber Kontrolle geférdert 
wird, bei gleichzeitiger Verkleinerung des Durchmessers der Zuwachs- 
abschnitte. 


f) 6—8 cm Lampenabstand 

Wie bereits oben gezeigt wurde, nimmt der Spitzenzuwachs des Haupt- 
triebes bei geringeren Lampenabstanden (< 28cm), also hoherer Licht- 
energie, zu (s. Abb. 2, s. a. Darsie 1939). Anders verhalten sich die Seiten- 
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iste, sie zeigen nur einen relativ geringen Zuwachs bei steigender Licht- 
energie und in der Regel eine deutlichhe VergréRerung des Quer- 
schnittes (keulige Verdickung). 

Bei der Kultur zwischen gereinigten Deckglasern, Lampenabstand 7 cm 
(in der Mitte der Pflanzen) und Lichteinfall in proximaler Richtung, ergab 


mm mm 
4,0 - 071 + 





K PG KPG KAPG 
Lange Breite Oberflache 
Mittelwerte /Seitenastzuwachsabschn. 








| loom 


KPG KPG kK PG KPG 
Hauptinebspitze Seitendste —_ Rhizoide Gesamt 


mittlere Oberflachenzunahme/Fflanze 
Abb. 10. Einflu&8 der Grenzflaichen Paraffin und Glas auf die Gesamtoberflachen- 
vergroRerung von Bryopsis nach dreitaigiger Dauerlichtkultur. Kultur zwischen 
diesen Substraten (22cm Lampenabstand). K = Meerwasser, Kontrolle (Rhizoide 
in Quarzsand), P = Paraffin (fest), G = Glas. 





sich nun, daf sich wahrend der fiinftagigen Kulturzeit an den Seitenasten 
zwei vollig verschiedene Zuwachsabschnitte entwickelten. Neben den dicken, 
keuligen Abschnitten ohne Substratberiihrung wurden diinne, lange Ab- 
schnitte ausgebildet, die am Glassubstrat hafteten (Abb. 11). Beide Zuwachs- 
typen wuchsen nicht als direkte Fortsetzung der etwa im Winkel von 45° 
zur Lichteinfallsrichtung stehenden Seitenaste erster Ordnung, sondern es 
bildeten sich an der Spitze der Seiteniaste jeweils zwei wachsende Pole, in 


30* 





344 K. v. Weihe 


der Regel auf der Linie des Lichtabfalles, aus, ebenso wie bei den Regene- 
rationsversuchen Winklers (1900) bzw. den Seitenlichtversuchen von 
Darsie (1939). In der Kontrolle zeigte der dem Licht zugewendete Pol den 
gréReren, der dem Licht abgewendete den geringeren Durchmesser; der 
Zwischenabschnitt hatte am Mefpunkt 3 (s. Abb. 12) den geringsten Quer- 
schnitt. 

Insgesamt verhielten sich die diinnen, haftenden Zuwachsabschnitte ebenso, 

Lichteinfalts - es lagen hier in der Regel auf der 

Richtung gleichen Linie des Lichtabfalles 
ebenfalls zwei wachsende Pole 
vor, lediglich wies hier der dem 
Licht zugekehrte Pol den gréf- 
ten Durchmesser auf, der mit dem 
Lichtabfall abnahm (Abb. 12). 
Z. T. kam es hier nach der Sub- 
stratberiihrung zu einem nega- 
tiv phototropen Verhalten der 
Seiteniiste bei folgender Induk- 
tion eines positiv phototropen 
Lichtpoles. 

Der Vergleich zwischen Kon- 
trolle und Versuch ergibt, da 
durch den Kontakt das Langen- 
wachstum bei dem Haften am 
Substrat stark — um das 2,9- 
fache — geférdert wurde. Der 
Durchmesser der Kontrolle ist 





b 


a 
Abb. 11. Aufhebung der lichtbedingten Durch- im Mittel etwa doppelt so grof 
messervergroRerung der Seitenastzuwachs- he ae re cee 
abschnitte von Bryopsis durch die Grenz- bt a sie stesce ne eu 
flache Glas nach fiinftagiger Dauerlichtkultur Die Oberflichenvergréferung ist 
(7 cm Lampenabstand). a ohne Kontakt, dagegen nur um etwa das 1,4- 
b mit Glaskontakt. Vergr.: ca. 19X. fache gegeniiber Kontrolle ge- 
steigert. 
Ein Vergleich der Relationen zwischen den Ergebnissen bei 7 cm und 
22cm Lampenabstand ergibt die Tab. 2. 


Tab. 2. Vergleich zwischen Lingenrwachstum, Breite und Oberflichenvergréferung 
von Bryopsis-Seitenadsten mit (V, bzw, V2.2) oder ohne (K; bz. K»2) Glasberiihrung 
bei 2 bzw. 22cm Lampenabstand. 





Seitenastzuwachs | Kt, | Vegi, : Ves:V- 





we A: aa : 1: 3,39 
Breite = Durchmesser : t: 4583." | 2%, 1: 0,90 
Oberflache | 24, i:2,12 : 1: 3,05 


Hiernach ist der Langenzuwachs und die Oberflachenzunahme jeweils 
bei verstarkter Lichtenergie erhéht, die Breitenvergleiche der Zuwachs- 
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abschnitte zeigen in der Kontrolle eine Erhohung, wahrend die Querschnitte 
des Versuchszuwachses den geringsten Unterschied zeigen, also fast den 
gleichen Durchmesser aufweisen. 

Wir kénnen hieraus schlieRen, da wohl im wesentlichen die Grenz- 
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Abb. 12. Einflu& der Grenzflache Glas auf die Oberflachenentwicklung des Seiten- 

astes nach fiinftagiger Dauerlichtkultur (7 cm Lampenabstand). K = Meerwasser, 

Kontrolle, G=Glas. a Mittelwerte/Seitenastzuwachsabschnitt, b Durchmesser an 
vier MeRpunkten des Zuwachsabschnittes. 


flache Glas in beiden Versuchen irgendwie grenzflachencharakteristisch den 
Durchmesser des haftenden Zuwachsabschnittes bestimmt. Die Kontakt- 
wirkung vermag somit bei der Durchmesseranderung die Wirkung des 
Lichtes aufzuheben. 
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y) Verinderung des Lichteinfallrinkels 

Lichteinfall in proximaler Richtung bei gleichzeitiger Substratberiihrung 
kann bei Bryopsis zu einem Haften und zu den unter f§ beschriebenen 
Vorgingen fiihren. Einige Versuche bei anderer Einfallsrichtung, die nicht 
quantitativ ausgewertet werden konnten, sollen hier kurz mitgeteilt werden. 

Lichteinfall in proximaler, aber um 45° zur Pflanze bzw. zu den Glas- 
bzw. Paraffinsubstraten geneigter Richtung fiihrte verstairkt zu den unter / 
beschriebenen Effekten: 

Spitzen- und Seitenastzuwachsabschnitte kehrten ihr positiv photo- 
tropes Wachstum um und wuchsen negativ phototrop mit verandertem 
Durchmesser weiter, sobald sie ein Substrat beriihrten. Die Reaktionen er- 
folgten ebenfalls, wenn vorerst die Spitze, spater nur ein kurzer proximaler 
Zellwandabschnitt haftete; die freie Spitze konnte dann auch ihr negativ 
phototropes Wachstum iiber mehrere Millimeter beibehalten, nach einiger 
Zeit bildeten sich aber an losgelésten Zonen zusiatzlich breitere positiv 
phototrope Auswiichse, ahnlich wie sie schon Berthold (zit. nach Olt- 
manns 1922, I, p. 405) an den auf dem Substrat kriechenden Keim- 
schlauchen der Zygoten beobachtete. Allgemein unterstellen wir dem physio- 
logischen Charakter der Rhizoide ein negativ phototropes Verhalten. Wir 
sehen also aus den obigen Beobachtungen, daft ein solches Verhalten durch 
den Kontakt aufgezwungen werden kann. Die verwendeten Substrate ver- 
mégen unter den genannten Umstanden somit auch auf die phototrope 
Reaktionsweise der Zuwachsabschnitte einen beherrschenden Einflu& auszu- 
iiben. Es ist: also durchaus méglich, wie Winkler (1900, p. 456) ver- 
mutete, daf& ein Beriihrungsreiz ausreicht, den positiv phototrop reagieren- 
den, distalen Wachstumszonen morphologisch und physiologisch rhizoidales 
Verhalien aufzupragen. 


d) Die Wirkung der Grenzflache Zellwand — Paraffinél und der Grenz- 
flachen verschiedener Lésungen gegen Luft 


In mehreren dreitagigen Versuchsreihen wurde die Wirkung weiterer 
Grenzflachen untersucht, auf deren quantitative Darstellung hier verzichtet 
werden muf, da in jedem Fall weitere Faktoren, wie die Veranderung von 
Gasaustausch und Hydratur, die die Effekte eventuell beeinflussen, nicht 
ausgeschaltet werden konnten. 


Es ergab sich, daf an den Grenzflachen Meerwasser bzw. Meerwasser + 
0.1% Polywachs (Mol.-Gew. 5000—6000, Chem. Werke H iil s, Marl) gegen 
Luft das Langenwachstum sowie die OberflachenvergréRerung der Haupt- 
triebspitzen gegeniiber Kontrolle geférdert wurde, dagegen zeigte eine 
Meerwasser-Silicon-Emulsion (Wacker, Miinchen) gegen Luft keinen 
Zuwachsunterschied zur Kontrolle. In allen Fallen ist an der Grenzflache 
gegen Luft die Méglichkeit des Gasaustausches verandert, so daf ein 
direkter Vergleich dieser und der Ergebnisse des folgenden Versuches aus- 
geschlossen ist. 

Die Kultur von Bryopsis an der Grenzflache von Paraffinél ergab, da 
an den Beriihrungsstellen mit diesem ,,Substrat“* ein Zuwachs erfolgte. Die 
Zuwachsabschnitte hatten rhizoidalen Charakter, verminderten Durch- 
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messer und drangen in der Regel in das Ol ein oder wuchsen zwischen Ol 
und Glassubstrat. Allgemein bestiatigt sich somit die friiher mitgeteilte 
Beobachtung (v. W eihe 1952), daf fiir den rhizoidalen Effekt kein Haften 
an einem Substrat erforderlich ist. 

Auf 15%igem Agar ausgelegte Pflanzen entwickelten vorwiegend nega- 
tiv geotrop wachsende Seitenidste, die bis etwa 5mm hoch in den feuchten 
Luftraum iiber den Agar hineinwuchsen. Samtliche gegen die Grenzflache 
Luft wachsende Abschnitte vergréRerten ihren Durchmesser betrichtlich 
(bis zum 2,5fachen des Ausgangsdurchmessers). 

Bei allen diesen Versuchen ergab sich wiederum, daB sich bei den ver- 
schiedenen Grenzflachen, gegen die sich die Zuwachsabschnitte entwickelten, 
ein bestimmter, reproduzierbarer 
Durchmesser der neuen Triebe 
einstellt, und da dort, wo die 
Oberflaichenvergréferung _ gesiei- 
gert worden ist, der Durchmesser 
der Zuwachsabschnitte im Ver- 
gleich zur Kontrolle verringert 
wird. Mit anderen Worten ist der 
Durchmesser der neuen Schliauche 
bei diesen Versuchen unter sonst 
konstanten Bedingungen grenz- 
flachencharakteristisch. 


2. Vergleichsversuche mit 
Caulerpa prolifera Kontrolle 0.1% Agar 


Mit Caulerpa prolifera wur- app, 43. Wirkung von 0,1% Agar auf die 
den einige orientierende Ver- Form der blattférmigen Prolifikationen von 
gleichsversuche durchgefiihrt, um Caulerpa prolifera’ nach _vierwéchiger 
hier die Wirkung von Agar auf Dauerlichtkultur. Vergr.: 0,8 X. 
die blattférmigen Prolifikationen 
— als Gegensatz zu den zylinderférmigen Zellkérpern von Bryopsis — zu 
priifen. 

Regenerationen und Prolifikationen wurden u. a. von Janse (1906) 
untersucht; demnach ist der gesamte Thallus unter bestimmten Lichtver- 
haltnissen befahigt, ,.Flachsprosse“, ,.Rhizome“* bzw. Rhizoide auszubilden. 

Bei den eigenen Versuchen wurden gleich grofte ,,.Flachsprosse~ ver- 
wendet, die zur Erhaltung des Turgordruckes durch zwei Ligaturen am 
Stiel abgebunden und zwischen ihnen abgetrennt wurden. Die Kultur die- 
ser ,,Flachsprosse“ wurde in grofen Kristallisierschalen mit Meerwasser 
(Golf III) plus 0,025—0,15% und ohne Agarzusatz unter den gleichen 
Bedingungen wie bei Bryopsis vorgenommen. Da insgesamt nur wenige 
Dutzend solcher ,,Flachsprosse* Verwendung finden konnten, muf hier auf 
die quantitative Darstellung der OberflachenvergréRerung nach den 14tagi- 
gen bis dreiwéchigen Kulturen verzichtet werden. 

Ein Wachstum trat in allen Kulturen ein. An der Basis der .,Flach- 
sprosse“ entwickelten sich regelmaRig ,Rhizome* und an ihnen oder gele- 
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gentlich auch direkt an den ,Flachsprossen* Rhizoide. Die intensivste 
.Rhizom“-Bildung ergab sich bei 0,05% Agar. Die Entwicklung neuer 
.Flachsprosse“ fand in allen Konzentrationen statt, der Umfang dieser 
Bildungen nahm aber mit steigender Agarkonzentration ab. In der Kon- 
trolle zeigten sich breitere, spatelférmige, in 0,15% relativ schmale, kurze, 
und in 0,1% Agar gréRere, aber gelappte .,.Flachsprosse“ (Abb. 13). 

Diese Beobachtungen weisen darauf hin, da durch Agarzugabe die 
Zahl wachsender Zellwandorte der ,,Flachsprosse“ erhéht werden kann, also 
die gleiche Wirkung, wie sie sich auch an den zylinderférmigen Bryopsis- 
Zellen zeigte — bei gleichzeitiger Verringerung der Breite der flachen 
Zuwachsabsdhnitte. 


Ill. Diskussion und Versuche zur Analyse der 
Ergebnisse 


Zusammenfassend haben die obigen Versuche mit Bryopsis ergeben, dak 
bei einer Anderung der Grenzflache, an der die zuwachsenden Zellabschnitte 
gebildet werden, durch feste Substrate bzw. durch Agarzugaben Wachstums- 
prozesse ausgelést werden. Solche formative Anderungen treten auf als 
verschiedene OberflachenvergréRerungen und Durchmesserveranderungen 
bzw. als Beeinflussung des phototropen Verhaltens und der rein morpho- 
logischen Polaritat. 

Wenn wir — wie oben — davon ausgehen, daft jedes Wachstum in Kon- 
takt mit einem festen Substrat — abgesehen von méglichen Reibungseffek- 
ten — ein Wachstum mit partiell oder véllig veranderter Grenzflache ist, 
so ergeben sich aus der Literatur eine grofe Zahl formativer Verinderungen 
durch Anderung der Grenzflache (s. u. a. Abschn. V). Uber ebensolche 
Kontakteffekte bei Bryopsis an festen Substraten haben u. a. N o1 1 (1888), 
Winkler (1900) und Haberlandt (1929) berichtet. Hier handelte es 
sich entweder um gewaschenen Seesand oder um Glas, bei deren Beriihrung 
rhizoidale, negativ phototrope und plastidenarme Auswiichse entstanden. 
Eine spezielle Kittsubstanz lie sich nicht nachweisen (Haberlandt, l.c., 
p. 332), jedoch waren nach dem gleichen Autor die Wande der Rhizoid- 
anlagen verdickt und wiesen auf Grund intensiverer Safranin- und 
Methylenblaufarbung wohl auf eine Pektinanreicherung hin. Kiister 
(1951) beobachtete bei Bryopsis in kiinstlicher Kultur ahnliche strukturelle 
Umordnungen innerhalb der Zellwande bei einer Hemmung des Flachen- 
wachstums, wie sie Zacharias (1891, zit. nach Kiister 1951) als 
Stabchenstrukturen senkrecht zur Oberflache der Rhizoid- und Wurzelhaar- 
wande beschrieb. Es liegt hier kein Verwachsen mit den Bodenteilchen 
(Noll 1888) vor, da sich die haftenden Abschnitte ohne sichtbare Zell- 
beschadigung vom Substrat mit Hilfe von Nadeln ablésen lassen (H a be r- 
landt 1929), sondern diese Erscheinung des Haftens stellt — wie wir 
weiter unten (Abschn. V) sehen werden — wohl lediglich einen Benetzungs- 
effekt dar. 

Wie bereits friiher gezeigt werden konnte, ist fiir die Anlage von 
Spirogyra-Rhizoiden kein Kontakt mit einem festen Substrat erforderlich, 
sondern dieser Effekt kommt auch an der Grenzflache Wasser — Paraffin6l 
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(v. Weihe 1952) oder aber nach dem Einhingen von Spirogyra-Fiaden in 
Agarlésungen (Borge 1894) zustande. Diese letzte Reaktion wurde auf 
den Kontakt und auf eine Anderung des Grenzflachenspannungspotentials 
im Augenblick des Einhangens zuriickgefiihrt. Bryopsis zeigte in 0,1 und 
0.15% Agar an den Seitenasten o. V. ebenfalls morphologisch rhizoidale 
Zuwachsabschnitte und auch ebensolche Bildungen an der Grenzflache 
Paraffindél. 

Formative Wirkungen von Agarlésungen auf Algenzellen sind — wie 
berichtet — von Borge (1894) bei Spirogyra bekannt geworden, hier léste 
Agar die Bildung von Rhizoiden und auf festem Agar die von Rhizoid- 
platten aus (v. Weihe 1952). Dangeard (1921) erhielt auf Glukose- 
Pepton-Agar morphologische Anderungen bei Kulturen von Scenedesmus 
acutus, und ebenso berichtet auch K iister (1937), da sich auf Agar aus- 
gelegte Eizellen von Fucus deformieren. P ul k ki (1933) konnte mit einer 
etwa 0,1%igen Agar-Nahrlésung die Myzel-Gewichtszunahme von Asper- 
gillus niger um 131% steigern, diese wie die gleichen Ergebnisse Ri p pels 
(1936a) konnten Stapp und Wetter (1953) kiirzlich bestatigen. Um- 
fassendere Angaben liegen durch die Untersuchungen von Sauthoff 
(1955) iiber die Zuwachsraten des Myzels von Botrytis cinerea bei 0,025— 
0.15% Agarzusatzen zu der dort verwendeten F ries - II - Nahrlésung vor. 
Demnach wird das Myzel-Trockengewicht von Botrytis mit zunehmender 
Agarkonzentration bis zu dem ~ 2,9fachen der Kontrolle bei 0.15% Agar 
gesteigert. Sauthoff (I. c.) diskutiert diese Wirkung unter dem Aspekt 
der Grenzflachenspannungsanderung. Wahrend Rip pe! (1936) die Agar- 
wirkung als Anderung der Oberflachenspannung deutete, wies Virtanen 
(1936) stalagmometrisch (von Virtanen, l. c. p. 489, wohl nur irrtiim- 
lich als Viskositatsmessung bezeichnet) keinen wesentlichen Unterschied 
zwischen den Lésungen mit und ohne Agar nach (ebenso Sauthof f, Ll. c.). 
Da stalagmometrisch keine Differenzen zu finden sind, vertritt Wetter 
(1954) nach seinen Viskositaétsmessungen die Ansicht, da die Agareffekte 
lediglich auf eine Viskositatserhéhung zuriickzufiihren sind, da hierdurch 
eine gleichmaftigere Konidienverteilung und bessere Ernahrung gewahr- 
leistet ist. Zweifellos ist die gleichmaBige Ernahrung und Verteilung der 
Konidien von wesentlicher Bedeutung fiir die Kultur, andererseits ist aber 
durch die Versuche von W etter (I. c.) die Méglichkeit einer Grenzflachen- 
spannungsanderung unmittelbar an der Konidien-Zellwand nicht ausge- 
schlossen worden, da grundsiatzlich eine Oberflachenaktivitat nicht gleich 
einer Grenzflachenaktivitat zu sein braucht, auf die es hier allein ankommt 
(z. B. Stroganow 1935; Netter 1953a, b). Bei Lésungen polarer 
Molekiile kann eine Oberflachenaktivitat auf eine Grenzflachenaktivitat 
hinweisen. Diese Méglichkeit hat aber haufig zu einer Uberbewertung der 
Oberflachenaktivitat gefiihrt. 


Die Viskositat von Agarlésungen nimmt nun mit steigender Temperatur 
ab, ist abhangig von der Aziditat und den anwesenden dissoziierten Salzen 
(u. a. Samec und Isajevié 1922; Pauli und Sternbach 1941; 
Kuhn 1953). Eigene Versuche mit einem Ostwald -Viskosimeter er- 
gaben die aus Abb. 14 ersichtliche Abhangigkeit der Durchlaufzeiten von 
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der Agarkonzentration in Aqua dest. und Meerwasser. Eine weitere Aus- 
wertung dieser Versuche zur Angabe der absoluten Viskositat ist nach die- 
ser Methode nicht méglich, da Agar strukturviskos ist. Die relativen Ver- 
haltnisse der Abb. 14 ergeben, daf eine 0,025%ige Agarlésung nur eine 
minimale Erhéhung der Durchlaufzeiten bedingt. Erst die héheren Kon- 
zentrationen bringen einen zunehmenden Anstieg der Kurve. Die Viskosi- 
taitssteigerung kann somit nicht die Ursache fiir jene Wachstumssteigerun- 
gen sein, die fiir Bryopsis schon bei 0,025% ihren Gipfel erreichen. 

Die Wirkung von Agar kénnte ferner auf die Beimengung von Verun- 
reinigungen organischer Herkunft in Form von Wirkstoffen -beruhen. So 

"Yao0o 


Min. 


500 





i i L 1 
o 0,025 a.05 o,7 0.15 % 
Agar 
Abb. 14. Abhangigkeit der .,Durchlaufzeiten* gleicher Volumina Meerwasser in 
einem QOstwald-Viskosimeter von der Menge des zugesetzten Agars 
(Temp. 23°C). 





wies Robbins (1939) nach, da& Agar einen Wirkstoff (wohl Thiamin) 
enthalt, der auf Phycomyces wachstumsstimulierend wirkt. Nach Nick er- 
son (mdl.) ist dieser Stoff durch Ather- und Alkoholextraktionen nicht 
restlos auszuwaschen. Lediglich eine Pyridinextraktion beseitigt nach 
Robbins (1939) simtliche Wirkstoffe. Pyridin ist aber selbst wachstums- 
stimulierend (Patrick und Wallace 1953) und z. T. schwer aus dem 
Agar zu entfernen. Die Wirkung von Pyridinextrakten auf Nitzschia 
linearis ergibt erst bei einer Extraktmenge, die einem 3%-Agar entspricht, 
eine wachstumsfoérdernde, bei gréReren Extraktzugaben eine hemmende 
Wirkung (Patrick und Wallace 1953). In dem bei Bryopsis etc. ver- 
wendeten gereinigten Agar lie® sich mit Phycomyces Blakesleeanus kein 
Thiamin nachweisen (v. W eihe 1955). Sauthof f (1955) konnte anderer- 
seits zeigen, da ein spanischer Agar nach der Wasserextraktion noch 
alkohol-atherlésliche Beimengungen enthalt, die eine Hemmung des Wachs- 
tums von Botrytis cinerea bedingen. Die Wirkung von IES auf Bryopsis ist 
von Darsie (1939) und spater von Jacobs (1951) untersucht worden. 
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10-3 und 10—4 mol IES-Lésungen erwiesen sich bei vergleichbarem pH wachs- 
tumshemmend, starkere Verdiinnung fiihrte zu keinen eindeutigen Wachs- 
tumsférderungen (Darsie, l.c., p. 96); im frisch entnommenen Bryopsis- 
Material laRt sich ein atherléslicher Wuchsstoff vornehmlich in der Basal- 
region der Pflanze nachweisen (p. 90), dessen Verteilung aber Anderungen 
unterliegt und so z. B. noch keinen klaren Zusammenhang zwischen Polaritat 
und Wuchsstoffgehalt angeben lat (p. 97). Jacobs (1951) konnte aber bei 
Bryopsis plumosa und Anwesenheit von IES eine Rhizoidbildung auslésen, 
was an die Polaritatsinduktion mit IES bei Fucus-Eiern (Olson und 
Du Buy 1937, zit. nach Darsie 1939) und die ebenso ausgeléste Rhizoid- 
bildung bei Funaria-Sporen (Heitz 1942) erinnert. 

Die bei den eigenen Versuchen verwendeten Agarherkiinfte und Kon- 
zentrationen wurden im Erbsenkriimmungstest nach Went (1934) und im 
Helianthus-Kriimmungstest nach Netien und Perraud (1951) unter- 
sucht. In allen Agarproben war mit diesen Testmethoden kein Streckungs- 
wuchsstoff nachzuweisen. Der Kressetest nach Moe wus (1949) ergab be- 
reits mit 0,025% Agar in Aqua bidest. eine Férderung, kann aber nicht 
— wie wir weiter unten in Abschn. IV und auch VI sehen werden — ohne 
weiteres auf einen Wuchsstoffgehalt hinweisen. Mit Hilfe des eindeutigen 
Avena-Testes nach Went (1928) laBt sich kein Wirkstoffeffekt des Agars 
nachweisen. 

Zusammenfassend ergibt sich, da die Agarwirkung nicht auf eine 
Wuchsstoffverunreinigung zuriickgefiihrt werden kann. Die speziell durch 
Pyridin extrahierbare Komponente muf — sofern iiberhaupt frei — in so 
geringer Menge vorliegen, daB® die Wachstumseffekte nicht auf diesen Fak- 
tor zuriickgefiihrt werden kénnen. 

Rippel (1936b) diskutierte andererseits die Eisen- und Molybdan- 
wirkung auf Azotobacter und Aspergillus bei Anwesenheit von Agar- bzw. 
Humuskolloiden und kam zu dem Ergebnis (p. 597), da die Agarwirkung 
kein Effekt des darin enthaltenen Eisens sein kann, sondern auf seine 
Kolloidnatur zuriickzufiihren ist. Ungereinigte Agarproben, die von 
Samec und Isajevié (1922, p. 298, Tab. IV) untersucht wurden, er- 
gaben 3,66% Aschengehalt der kauflichen, 4,18% der bei 110°C getrock- 
neten Probe. Die Asche enthielt neben Na, Ca und K 47,74% SO, und 
12,11% SiOz. In den eigenen Proben ergab sich bei Agar Kobe I ungereinigt 
3,16%, gereinigt 2,72%, .Merck*-Pulver-Agar 3,48% Aschengehalt der bei 
110°C getrockneten Proben. Ferner finden sich im Agar Schwermetalle 
(s. a. Rippel 1936b). Der gereinigte, lufttrockene Agar (Kobe I) der 
Bryopsis-Versuche enthalt nach einer Bestimmung von Dr. H.-W. Hagens 
mit Hilfe der Dithizonreaktion 3,3 mg% Metall (berechnet als Zn*+). Nach 
dem von Hagens ausgemessenen Absorptionsspektrum des extrahierten 
Dithizonkomplexes hat es den Anschein, da& die Hauptmenge des Metalls 
Cut+ darstellt. Der Freiheitsgrad der verschiedenen nachgewiesenen Ionen 
im Agar ist hinsichtlich der Wirkung auf eine bestimmte Alge sehr schwer 
direkt nachzuweisen. Wir kénnen hier nur auf die Untersuchungen von 


5 An dieser Stelle méchte ich Herrn Dr. H.-W. Hagens, seinerzeit Neapel, jetzt 
Kopenhagen, fiir die Bestimmung der Metallverunreinigung nochmals danken. 
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Kinzel (1953), Specker und Hartkamp (1953) verweisen, wonach 
Zellulose, Pektin bzw. Alginséiure Austauschadsorption zeigen und damit 
auch wie bei den bekannten Komplexbildnern DEDTC (Diathyldithio- 
carbamid) und EDTA (Athyldiamin-4-Essigsiiure = Versene) eine Entgif- 
tung des Kulturmediums erfolgt. Nach Nickerson (mdl.) zeigt Agar 
einen Austauscheffekt zwischen Ag*- und Ca*+-lonen. Komplexbildner mit 
Austauschkapazitaét haben nach Hut ner und Mitarbeiter (1950) bei Mikro- 
organismen, nach T y ler (1953) bei Seeigelspermien, nach Ha gens (mdl.), 
Bernhard (mdl.) bei Algen auch auf die Wachstumsfahigkeit einen ent- 
scheidenden Einflu8; ebenso diskutiert N ee b (1952) die giinstige Wirkung 
einer Erdabkochung auf das Wachstum von Hydrodictyon. Fiir die Wir- 
kung von Agar als Kolloid mit Ionenaustauschkapazitat sprechen die 
Ergebnisse, da Erdabkochung und Agarzugaben zu kiinstlichhem Meer- 
wasser (= KM) nach Levring (1946) ein Wachstum auslésen, dagegen 
jedoch sprechen die formativen Effekte von Agar auf den Durchmesser der 
Zuwachsabschnitte, die Tendenz zur Rhizoidbildung bei steigender Kon- 
zentration, der Einflu& auf die morphologische Polaritat, das gleichsinnige 
Verhalten der Zuwachsabschnitte, wenn sie in Beriihrung mit Agar und den 
diversen Substraten aufwachsen, vor allem aber auch die gleiche Wirkung 
der Grenzflache Glas auf die Durchmesseranderungen bei verschiedenem 
Lichtabstand (s. a. Abschn. II). Glas, Paraffin etc. haben in gereinigtem 
Zustande nur einen geringen Austauschwert, andererseits zeigten aber auch 
die Grenzflachen Meerwasser — Luft, Meerwasser — Polywachs — Luft und 
feuchte Luft neben dem Licht einen formativen Einfluf. 

Auch die Kontrolle der Gefrierpunkterniedrigung durch Agarzugabe zum 
KM nach Levring (I. c.) ergibt keinen Hinweis auf die Wachstums- 
stimulation (Tab. 3). 


Tab. 3. Gefrierpunkterniedrigung von 30% KM nach Levring (1946) mit und 

ohne Agarzusaitze (gemessen mit Beckmann-Thermometer nach der Methode 

von Kehlrausch 1944; Druckwertekorrektur nach den Tabellen in Walter 
1931, Paech und Simonis 1952). 





Agarzugabe 
9 


AC Atm. (korrigiert) 





1,676 | 18,89 
1,672 18,81 
1,674 | 18,85 
0,1 1,651 | 18,59 
0,15 | 1,643 18,51 


Die gemessene Gefrierpunktserniedrigung ist gréRer als der fiir 
30%o0 Meerwasser von Kriimme] (1907, I, p. 241) angegebene Wert: 1.627. 
Ebenso wie dieser Feststellung ist auch der iiberraschenden Verminderung 
des Druckes bei 0,15% Agar keine wesentliche Bedeutung beizumessen, da 
Agarlésungen bei Temperaturanderungen schwer kompensierbare Volum- 
anderungen erfahren. Es kann nach den von Walter (1931, p. 6 ff.) an- 
gegebenen Zusammenhiangen zwischen At und dem Dampfdruck, die auch 
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fiir kolloidale Lésungen Giiltigkeit haben (ebenda p. 8), kein wesentlicher 
Einflu& auf die Hydratur bestehen, zumindest nicht in den niedrigen Kon- 
zentrationen, die die deutlichsten Wachstumseffekte zeigen. 

Priifen wir die Permeationsfahigkeit des Agars an der MolekiilgréRe. 
so ergibt sich hier, daf die mittlere MolekiilgréRe des Agars von der Koch- 
zeit abhangig ist. 0,1% Agar ergibt bei 40°C nach dem Lésen in Wasser ein 
mittleres Molekulargewicht von 9000, nach 5 Std. Kochzeit ist die GroRe 
auf 2315 gesunken (Samec und Isajevié 1922, p. 299, Tab. VI; s. aber 
auch Pauli und Palmrich 1937), Molekiile dieser GréRe (9000) diirften 
kaum durch die Zellwand, weniger noch durch die Plasmagrenzschichten 
dringen kénnen, da bereits Rohrzuckermolekiile (342,3) bei Bryopsis er- 
schwert permeieren bzw. Cytorrhyse hervorrufen (s. Abschn. II). Ebenso 
zeigt die Agarwelke bei Tomatenblattern auch wohl nur ein Verstopfen der 
Gefaf- und Zellwinde an (Hodgson, Peterson und Riker 1949). 

Nach diesen Feststellungen sind wir bei der Gleichartigkeit der forma- 
tiven Wirkungen von Agar, Glas, Paraffin, Paraffinél etc. gezwungen, die 
Ergebnisse der Versuche unter dem Aspekt von Grenzflachenanderungen 
weiter zu priifen. Wir miissen hier aber darauf hinweisen, daf aufer die- 
sen energetischen Faktoren auch noch andere Denkméglichkeiten der Agar- 
wirkung bestehen, z. B. in der Art, da& mit Agar Verbindungen zugefiigt 
worden sind, die Inkrustationen in der Zellwand bedingen etc. 

Unter den obigen Gesichtspunkten kénnen wir die Definition, da das 
Wachstum bei Kontakt mit festen Substraten eine partielle oder totale 
Anderung der Grenzfliche darstellt, auf Grund der Diskussionsergebnisse 
erweitern: Jede OberflachenvergréRerung einer Pflanzenzelle vollzieht sich 
»in Kontakt“ mit einer Aufenphase. Jede Anderung dieser Phase stellt 
eine partielle oder totale Anderung der Grenzflache dar. Im Falle der Agar- 
zusatze, des Paraffindles, der Luft etc. bzw. umgekehrt des Meerwassers 
selbst liegt eine totale, bei der Beriihrung fester Substrate eine partielle 
Anderung dieser Grenzflache vor. 

Die Diskussion kénnen wir erst nach Priifung der Veranderungen in 
der Zellwand und innerhalb des Protoplasten fortsetzen (s. Abschn. IT 
und III). Die Diskussion der energetischen Verhaltnisse wird erst nach 
Beriicksichtigung weiterer Ergebnisse in Abschn. VI folgen kénnen. 


II. Dehnungsverhialtnisse der Bryopsis-Zellwand nach Einwirkung 
von Agarlésungen 


Einleitung 


Ausgehend von den Erfahrungen und den Diskussionsergebnissen, da 
die Anderung der Auftenphase, an deren Grenze die Bryopsis-Zelle ihre 
Zellwand bildet, zu grenzflachencharakteristischhen Anderungen der Form 
und der Oberflachenvergréferung fiihrt (Abschn. I), miissen wir die Wir- 
kung der AuRenphase auf die Zellwandeigenschaften — insbesondere die 
Wirkung auf die Dehnbarkeit — priifen. 

Falls fiir die Grenzflacheneffekte rein energetische Umlagerungen in der 
Zellwand verantwortlich sein sollten, miiRten wir erwarten, da sich diese 
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Anderungen in der Verschiebung der Dehnungseigenschafiten dlterer Zell- 
wande oder aber bei den Bildungsprozessen der jungen Zellwand zeigen. 

Die experimentelle Bearbeitung dieser Frage ist auf zwei Wegen 
moglich: 

1. Dehnungsmessungen mit apparativen Mitteln. 

2. Ermittlung der Dehnbarkeit der Zellwand auf zellphysiologischem 
Wege. 

Die erste Methode wurde mittels einer Torsionswaage bei geeigneter 
Aufhangung ganzer Bryopsis-Pflanzen gepriift, mute aber spater durch 
Fehlerquellen und technische Schwierigkeiten abgebrochen werden. 

Die zweite Methode einer Wechselbehandlung mit hypo- und hyper- 
tonischen Lésungen wurde bereits in anderen Fallen zur Ermittlung der 
GréfRe plastischer und elastischer Dehnbarkeit von Zellwainden verwendet 
(s. u. a. Ruge 1937 a). 

Bryopsis-Zellwande zeigen eine aufferordentlich hohe elastische Dehn- 
barkeit. Kiister (1899) fand 50—70% Dehnung, wobei jedoch bereits 
plastische Verainderungen auftraten. So ergeben seine Zahlen, daf eine 
Streckung der Zellen um ~ 31% zu einer plastischen Dehnung von etwa 
8% fiihrte. Die Wande selbst bestehen aus Callose, Pektin und Zellulose 
(Oltmanns 1922, I) und geben — wengleich auch meistens negativ dop- 
peltbrechend — eine deutliche Chlorzinkjodfarbung (Kiister 1933/34). 
Der Pektinanteil erhéht sich aber offensichtlich in den Rhizoidanlagen 
(Haberlandt 1929). Die gesamte altere Zellwand zeigt nach Behandlung 
mit 20%iger Chromsaurelésung, daf eine kutikuladhnliche auere Schicht 
ausgebildet ist, die in der Regel positiv — im Gegensatz zur inneren — 
doppelt bricht, bezogen auf die Fadenlangsrichtung; so hat die Index- 
ellipse bei Bryopsis ihre langste Achse radial orientiert (K iis ter 1933/34; 
s. aber weiter unten). 

Uber das Wachstum der Zellwande sind wir durch N ol] (1887) ein- 
gehend unterrichtet worden, worauf in der Diskussion noch einzugehen 
sein wird. 

Das Wachstum der Spitzenregenerate war nach den bisherigen Ver- 
suchen nur relativ gering, verglichen mit der OberflachenvergréRerung der 
Seitenaste o. V. (Abschn. I). Da Narbenwinde offenbar in geringerem Mae 
befahigt sind, ein Flachenwachstum zu zeigen und vornehmlich unterhalb 
der Vernarbung auswachsen (s. a. Haberlandt 1929), konnien fiir die 
folgenden Versuche nur Haupttriebspitzen oder Seiteniste o. V. Verwen- 
dung finden. 

Die Bestimmung der osmotischen Zustandsgréfen bei Meeresalgen, die 
diesen Untersuchungen z. T. zugrunde zu legen waren, ist durch die hohe 
elastische Dehnung der Zellwand, durch mégliche Membranquellungen so- 
wie durch Permeabilitatsinderungen bei einem Milieuwechsel wahrend 
der plasmolytischen Versuche auferordentlich erschwert (Kotte 1915; 
Chattaway 1929; Hoffmann 1932a, b; Beckerowa 1935; Biin- 
ning 1935; Mosebach 1936 u. a.). Die normalen plasmolytischen Metho- 
den ergeben fiir Meeresalgen haufig zu hohe Werte (Mosebach, I. c.). 
Nach Hoffmann (I. c.) ist es aber durchaus méglich, durch Bestimmung 
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des Eintritts der Zellverkiirzung bzw. der Zellwandquellung Grenzkonzen- 
trationen geléster Substanzen zu ermitteln, die dann allerdings den sonst 
bei Grenzplasmolyse ermittelten Werten nicht entsprechen. 

Bryopsis plumosa zeigt nun bei einer Konzentrationsanderung des Meer- 
wassers in kurzer Zeit eine Langenanderung; so gelang es Chattaway 
(1929), Pflanzen, die bei 160% Seewasserkonzentration kollabiert waren, 
in 100% Meerwasser wieder ohne offensichtliche Schidigungen zur Aus- 
gangsgroRe zuriickzubringen; Verminderung der Konzentration um etwa 
20% fiihrte hier zu geringer Langenzunahme. Andererseits erfuhren die 
Pflanzen beim Zerschneiden eine Langenschrumpfung um 12,5% bzw. in 
Aqua dest. um 17%. 

Wir sehen, daff die Dehnung erhebliche Gréfen erreicht, die eine Beur- 
teilung des Einflusses von Grenzflachenanderungen auf die elastischen 
Eigenschaften der Zellwand dieser Alge besonders giinstig erscheinen laft. 
Erschwerend steht diesem gegeniiber, daB sich die einzelnen Fiederaste be- 
reits stark in ihrem Verhalten unterscheiden kénnen (Chattaway 1929). 


I. Methodik 


Material und allgemeine Versuchsbedingungen wurden ebenso gewahlt 
wie bei den Wachstumsversuchen (s. Abschn. I). Die Kulturen wurden in 
natiirlichem Meerwasser (— MW £) und insbesondere in kiinstlichem Meer- 
wasser (= KM) nach Levring (1946) vorgenommen. 

In KM tritt bei Agargegenwart und mehr als dreitaégigen Kulturen eine 
Bakterienentwicklung ein, die bei den hier durchgefiihrten kurzfristigen 
Versuchen von 24 Std. selten in Erscheinung trat. In natiirlichem Meer- 
wasser ist dagegen eine Bakterienvermehrung wohl durch die hier ent- 
haltenen antibiotischen Stoffwechselprodukte (Rosenfeld u. ZoBell 
1947) unterdriickt. Die Lésung von Agar (Kobe I) und seine Vorbehandlung 
entsprechen ebenfalls den Bedingungen der Wachstumsversuche. Wenn 
nichts anderes vermerkt wird, beziehen sich alle Versuche auf die Kultur 
im Dauerlicht (s. oben) bei der Temperatur von ~ 20°C. Zur Ausschaltung 
von Wachstumsvorgangen wurde das kiinstliche Meerwasser auch ohne 
Zusatz von Spurenelementen (= KMO) verwendet. Da aber mit der Zugabe 
von Agar auf jeden Fall eine Zugabe von anorganischer Substanz vor allem 
von Schwermetallen verbunden ist (vgl Samec u. Isajevié 1922; 
Stapp u. Wetter 1953), wurde ein Teil der Versuche mit 0,05% Versene 
(Mol.-Gew. 336,22) versetzt (s. Tyler 1953), ein anderer Teil der Lésun- 
gen wurde vor dem Versuch 12 Stunden in Petrischalen iiber einem Silikat- 
gel mit Ionenaustauschkapazitat geschwenkt. 

Im folgenden wird das als Kontrolle benutzte Meerwasser als 1faches 
Meerwasser bezeichnet (= 1X MW bzw. KM oder KMO). Erhéhung oder 


Verminderung wird in Bruchteilen des 1 Meerwassers angegeben. 


6 Verwendete Abkiirzungen: 
MW = Meerwasser aus dem Golf von Neapel. 
KM = kiinstliches Meerwasser nach Le vring (1946) mit Spuren- 
elementen, s. Abschn. I. 
KMO = KM ohne Spurenelemente. 
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Nach den Vorversuchen erfolgte die Messung der Turgordehnung der 
Zellwand etwa 25—30 Minuten nach dem Einlegen in 1 mol Glukose in 
KMO bzw. in 1,3 bis 2,5 MW. Gemessen wurde vor und nach der Plas- 
molyse: 1. Seitenastlinge (= L) gerade gewachsener Seiteniste von der 
Spitze bis zum proximalen Seitenastansatz an der Abstammungsachse, 
2. Durchmesser (— D) der Seitenaste in der Mitte der Aste. Die Berechnung 
der Oberflachenverkleinerung (= 4 O) nach Plasmolyse erfolgte als Zylin- 
dermantelfliche nach JO = 4D Xam X 4L aus den Schrumpfungs- und 
Dehnungsprozenten und wird hier in FE (= Flacheneinheiten, bezogen auf 
die Einheiten des Mikrometerokulars) ausgedriickt. Versuche, die gelegent- 
lich in 30% Meerwasser durchgefiihrt wurden, erwiesen sich bei der Kon- 
trolle in 37%o als durchaus vergleichbar, was auf die relativ hohe Anpas- 
sungsfahigkeit der Alge gegen Salzschwankungen zuriickgefiihrt werden 
kann (s. Chattaway 1929). 


Il. Vorversuche 
a) Plasmolyse und Plasmolytika 


Der Plasmolyseverlauf durch 1 mol Glukose in KMO sowie in 2X und 
2,5 KMO bzw. MW zeigt als ersten Plasmolyseort — besonders bei wach- 





senden Seitendsten o. V. — eine 

AE ae Pelee oe ee =D ») Zone kurz hinter der Spitze. An 
; ; gleicher Stelle ist regelmaRig eine 
Plastidenanreicherung zu erken- 

















Wir miissen hieraus schliefen, 

da lokal die Adhasion des Proto- 

= : plasten an der Zellwand ver- 

Abb. 15. Plasmolyseform der Bryopsis- mindert ist, neben der weniger 

Seitendste o. V. nach Einlegen in 1 mol wahrscheinlichen Moglichkeit einer 

Glukose KMO. lokalen Permeabilitatserhéhung. 

Insgesamt erfolgt bei wachsenden 

Seitenasten eine schnellere Entwiasserung als bei nicht wachsenden Asten. 

Eine Deplasmolyse durch nachfolgendes Einlegen in 1X KMO ist begrenzt 
moglich (s. u.). 

Eine Plasmolyse durch 1 mol Glukose in Aqua dest. (iiber Glas) gelingt 
nicht, da nach kurzer Einwirkung der Lésung diese bereits eine Zerstérung 
der Plasmagrenzschicht (sichtbar durch Entmischung und Verfarbung) und 
somit ein Absterben des Protoplasten zur Folge hat. Gleiche Effekte sind 
auch bei geringeren Konzentrationen zu beobachten. 

1 mol Saccharose in Aqua dest. (iiber Glas) fiihrt zur Cytorrhyse, eine 
Erscheinung, die wir vielfach von Algen und Moosen kennen (Brilliant 
1927: Frenzel 1929; Férster 1933; s. a. Kiister 1951), in dieser und 
in niedrigeren Konzentrationen zudem zur Entmischung des Protoplasten. 

Einsalzlésungen von CaCl, bzw. Ca(NO,), in Aqua dest. (iiber Glas) 
fiihren zu gleichen oder ahnlichen Effekten, auch hier ist eine Zerstérung 
der Plasmagrenzschicht und ein Absterben zu beobachten. 

Aus diesen Versuchen ist ersichtlich, daB fiir die Erhaltung der Plasma- 


0,5 mm 
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grenzschichten und des physikochemischen Zustandes des Zytoplasmas bei 
der Plasmolyse die Gegenwart der Ionenkombination des Meerwassers 
in ihrer natiirlichen Konzentration erforderlich ist. Aus diesem Grunde 
wurden im folgenden bei allen Plasmolyseversuchen das Meerwasser mit 
erhéhter Salzkonzentration (s. a. Kotte 1915) bzw. volummolare Glukose- 
lésungen in KM verwendet. Es wurde in den Vorversuchen festgestellt 
(s. a. Abb. 18), da bei einer Plasmolyse in 1 mol Glukose KMO nach etwa 
25 Min. die Zellwandverkiirzung zum Stillstand kommt. Samtliche ent- 
sprechende Messungen wurden 25—30 Min. nach dem Einlegen in das 
Plasmolytikum gemacht. 


b) Dehnungs- und Schrumpfungsversuche 


Zur Ermittlung der elastischen und der plastischen Dehnbarkeit der 
Zellwande der Helianthus-Rindenzellen benutzte R uge (1937 a, 1942) eine 
Wechselbehandlung mit iso-, hypo- und hypertonischen Traubenzucker- 
lésungen. Aus den Langendifferenzen ganzer Langsschnitte wurden dort 
die Dehnung, die beiden Arten der Dehnbarkeit berechnet. Entsprechende 
Versuche wurden hier mit Bryopsis-Seitenasten angesetzt. Eine Behandlung 
der Seitenaste mit 0,75 Meerwasser fiihrte zu einer geringen, meistens 
voriibergehenden Dehnung. Nach kurzer Zeit ist bei einem Teil der Seiten- 
aste die Grenzschicht des Protoplasten bereits durch diese Behandlung ge- 
schadigt, und es kommt hier zu einer spontanen Schrumpfung des Seiten- 
astes. Diese Ergebnisse sind also nur bedingt zu verwerten. Seitenaste o. V., 
die hierbei nicht in der geschilderten Weise geschadigt wurden, zeigten nach 
12 Stunden Vorbehandlung mit 0,15% Agar in Golf IV, 10 Min. 1.5% MW —> 


10 Min. 0.75% MW -—>10 Min. 1.5 MW die folgende Dehnung bzw. 
Schrumpfung (Tab. 4): 


Tab. 4. Elastische Dehnung von Bryopsis-Seitendsten 0.V. nach 12 Std. Vorbehand- 
lung in MW mit und ohne Agarzusatz. 





1,5x MW— > 0,75x MW—-' 1,5x MW 
10 Min. 10 Min. 10 Min. 


Lange Breite Lange Breite Lange | Breite 
| | | | 
Kontrolle (MW) ....| 0% 0% | +9,0% | 11,095, —1,0% | +0% 
0,15% Agar in MW... | 0% 0% +7,6% |+ 9,2% | —9,9% | —5,0% 








Die Ergebnisse deuten darauf hin, da nach Agarvorbehandlung die 
Gesamtdehnung der Zellwand etwas geringer als die der Kontrolle ist, 
wahrend eine nachfolgende Entspannung durch Behandlung mit 15x MW 
bei Agar unter den Ausgangswert absinkt. Dies wiirde bedeuten, da nach 
Agarbehandlung die Uberdehnung in 0,73 MW die elastischen Eigen- 
schafien der Zellwand erhéht hat, da in dieser Zeit wohl kaum osmotische 
Regulationen eingesetzt haben. Ein gleiches Ergebnis zeigten auch die 
Dehnungsversuche mit der Torsionswaage, wonach ebenfalls bei Agar- 
vorbehandlung nach der Entlastung der passiv gedehnten Hauptiriebe die 
Ausgangslange unterschritten wurde, die elastischen Eigenschaften also ver- 
stirkt waren. 

Protoplasma, Bd. XLV/3 31 
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Nach einem 24stiindigen Aufenthalt der Seiteniaste in KMO und 0,15%- 
igem Agar in KMO ergab sich in weiteren Versuchen, daf selbst bei ge- 
ringen, langsamen Konzentrationssenkungen (15 Min. 0,95 -> 15 Min. 
0.9 KMO) spontane Schadigungen auftreten kénnen. Seitenisie, die hier 
keine offensichtlichen Schadigungen erkennen liefen, zeigten folgende 
Dehnungs- und Schrumpfungseigenschaften (Tab. 5): 


Tab. 5. Langsame Dehnung und Schrumpfung von Bryopsis-Seitenasten 0.V. nach 
24 Std. Vorbehandlung in KMO mit und ohne Agarzusatz. 





1,0x KMO—-+| 0,9x KMO—->| 2,5x KMO 
24 Std. | 15 Min. | 15 Min. 
Dehnung Schrumpfung nach 
Dehnung 


Lange | Breite Lange | Breite | Lange 





| | | | 
Kontrolle | | | + 1,09% | + 0,43% | — 10,7% | — 20,2% 
| + 0,79% | + 0,95% | — 12,4% | — 16,8% 

| 


0,15% Agar 
| 


Das Breiten-Liangen-Verhaltnis ist bei dem Agarmaterial eindeutig nach 
der Schrumpfung vermindert. Diese Dehnungs- und Schrumpfungsergeb- 
nisse deuten an — sofern hier keine osmotischen Regulationen eintraten —. 
daB die Agarvorbehandlung den Zustand der Zellwand verandert, nach 
erhéhter Breitendehnung gegeniiber Kontrolle ist hierdurch die Breiten- 
schrumpfung vermindert. Langendehnung und -schrumpfung verhalten sich 
umgekehrt. 

Eine ausreichende Erfassung der Zellwanddehnbarkeit durch diese 
osmotische Methode ist angesichts der auftretenden Schadigungen nicht 
méglich. 


Ill. Zellwanddehnung wachsender Bryopsis muscosa 


Zur Priifung des Dehnungszustandes der Zellwand wachsender und nicht 
wachsender Seitenaste o. V. wurde in den Hauptversuchen die Turgor- 
dehnung der Zellen durch Plasmolyse erfaft. 

Wie sich in den Wachstumsversuchen zeigte (Abschn. I), ist bei einem 
Zusatz von 0,05% Agar zum Meerwasser ein verstirktes Langenwachstum 
der Seiteniste o. V. bei verringertem Durchmesser zu beobachten. Eine 
Wiederholung dieser Versuche ergab nach fiinftagiger Dauerlichtkultur das 
gleiche Bild. Eine Priifung der Turgordehnung der Zellwand dieser Pflan- 
zen nach fiinftagiger Kultur ergab (Abb. 16), daf® in 0,05% Agarlésungen 
die elastische Dehnung der Zellwand am stiarksten ist. Die Seitendste o. V. 
zeigten hier also in 0,05% Agar nach Plasmolyse durch 2,5X MW eine 
Langenschrumpfung von 9,2%, eine Breitenschrumpfung von 13,3% und so- 
mit eine Oberflachenverkleinerung von ~ 380 FE. Die Spitzenregionen zei- 
gen allgemein starkere Schrumpfung als die proximalen Wandieile, ein 
Ergebnis des Spitzenwachstums und eine Erscheinung, die wir auch von 
anderen Meeresalgen kennen (s. u. a. Kotte 1915, p. 126). 

Alle erhaltenen Werte zeigen in Abhangigkeit von der zugesetzten Agar- 
menge eine Optimumkurve. Die elastische Breitendehnung der Zellwand 
ist in allen Konzentrationen héher als die Langendehnung. Die Konzen- 
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trationen, die eine Férderung des Wachstums ergaben, wiesen auch eine 
stiarkere Schrumpfung auf; 0,1% und 0,15% Agarzusitze zeigien dagegen 
entsprechend eine verminderte Turgordehnung der Zellwand. Die elastische 
Dehnung der Zellwand ist also bei 0,05% wesentlich erhéht. Wir kénnen 
insgesamt sagen, da der Oberflachen- und Laingenzuwachs der Oberflachen- 
und Langenschrumpfung, also dem Dehnungszustand der Zellwand, a. ¥. 


% : rel. 
Schrumpfung FE. 
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Abb. 16. Elastische Dehnung wachsender Bryopsis-Seiteniaste o. V. bei steigenden 
Agarzusatzen zum MW. Schrumpfung der Aste nach Plasmolyse. — Langen- 
abnahme, ---- Breitenabnahme, ------ Oberflachenverkleinerung in rel. Flachen- 
einheiten. 


entspricht. Die Durchmesserabnahme der Zuwachsabschnitte driickt sich 
nicht in einer zunehmenden Breitendehnungsabnahme in Abhiangigkeit von 
der Agarkonzentration aus, sondern zeigt ebenfalls bei 0,05% ein Optimum 
der Dehnung. Die eindeutige Durchmesserverminderung der Zuwachs- 
abschnitte mit steigenden Agarzusaétzen kann also nicht direkt aus dem 
veranderten Breitendehnungszustand abgeleitet werden. 

Die Differenz zwischen der Breiten- und der Langendehnung nimmt 
dagegen mit steigender Agarkonzentration ab. Da das Dehnungsverhiltnis 
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der Zellwand zwischen axialer und tangentialer Richtung bei gewisser 
Gleichartigkeit des jeweiligen Wandfeinbaues und des Fixierungszeit- 
punktes7 der elastisch gedehnten Wand auf die Ausbildungsform des Zu- 
wachses schlieRen laRt, konnte gefolgert werden, da mit steigender Agar- 
konzentration Formanderungen eintreten miissen. Diese Formanderungen 
miissen bei der Bryopsis-Zelle, die Spitzenwachstum zeigt (N ol] 1887), 
bereits in der Spitzenregion festgelegt werden. 

Die relative Verminderung der Breitendehnung erklart die Abnahme 
des Durchmessers wachsender Zellabschnitte, die hiermit verbundene re- 
lative Erhéhung der Langendehnung, die Zunahme der Linge wachsender 
Abschnitte bis zur Konzentration 0,05% Agar. Verminderung beider Gré- 
Ren, der Breiten- und der Langendehnung in den Konzentrationen 0,1 und 
0.15% Agar wiirde auf die beobachtete Wachsiumssistierung bei Gegenwart 
dieser Agarmengen hinweisen, jedoch werden hier die Kontrollwerte noch 
unterschritten, was sich bei den Wachstumsversuchen nicht zeigte (s. 
Abschn. I). 

Wir miissen also in der Verminderung des Breiten- 
Langen-Dehnungsverhidltnisses die eigentliche Agar- 
wirkung sehen. 


IV. Zellwanddehnung nicht wachsender Bryopsis 


Die Annahme. daB die Verschiebung des Verhiltnisses Breitendehnung 
zu Langendehnung bei wachsenden Bryopsis mit steigender Agarkonzen- 
tration die Durchmesserverringerung erklaren kann, schlieRt die Méglich- 
keit ein, da der Agar direkt den Dehnungszustand, also das Maff der 
Fixierung beeinfluRt. 

Falls durch Agarkontakt eine Veranderung der Zellwanddehnungseigen- 
schafien erfolgt, so bestehen folgende Méglichkeiten: diese Veranderung der 
Wanddehnung erfolgt entweder bei alten, bei jungen oder bei beiden 
Zellwandabschnitten. Fiir die erste Méglichkeit spricht die Tatsache, daf 
durch Agar das Wachstum ausgelést werden kann, fiir die zweite Méglich- 
keit die Durchmesserverinderung der Zuwachsabschnitie. Diese Durch- 
messerveranderung scheint uniter Beriicksichtigung der Breiten-Langen- 
Dehnungsverhialtnisse des vorigen Abschnittes ein besonderes Charakteri- 
stikum der Agarwirkung, ebenso wie die Durchmesserveranderung durch 
Glas- und Paraffinberiihrung etc., eben eine Wirkung veranderter Grenz- 
flachen zu sein. 

Zu dieser Frage wurden ebenso wie unier III. vorbereitete Stecklinge 
fiir 24 Stunden bis zu 3 Tagen in KM ohne Spurenelemente iiberfiihrt und 
gesteckt. Gelegentlich kam es aber auch hier noch zu einem geringen Wachs- 
tum (die Auswertung bezieht sich hier aber auf nicht wachsende Seiteniste). 
Zur Bindung aller Schwermetalle. die wohl als Spurenelementverunreini- 
gungen dieses Wachstum bedingen kénnen, wurde einem Teil der Lésungen 
in den Versuchsreihen 0,05% Versene (Athyldiamin-4-Essigsaure) zugesetzt. 


7 Unier ..Fixierung* ist hier und im folgenden der Vorgang verstanden, der die 
Festlegung der Struktureinheiten beim Ubergang von reversibler zu irreversibler 
ZellwandvergréRerung bedingt. 
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das (s. a. Abschn. I) nach Tyler (1953), Hutner und Mitarbeiter (1950) 
hinsichtlich der Metalle entgiftend wirkt. Neben Versene wurde noch ein 
Silikatgel, ein Antigorit mit lonenaustauschkapazitéit® verwendet, das 
ca. 3mm hoch den Boden der Petrischale bedeckte. In dieses Antigorit wur- 
den die Pflanzen gesteckt und in Dauerlicht kultiviert. 
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Abb. 17. Elastische Dehnung nicht wachsender Bryopsis-Seiteniiste 0. V. bei stei- 
genden Agarzusatzen zum KMO. Schrumpfung der Aste nach Plasmolyse. 
- Langenabnahme, ---- Breitenabnahme, —— Oberflachenverkleinerung 
in rel. Flacheneinheiten. 


a) 22cm Lampenabstand 


Seiteniste o. V., die 3 Tage in steigenden Agarzugaben zu KMO kulti- 
viert worden waren, wurden mittels 1 mol Glukose im KMO plasmolysiert 
und vor und nach (25—30 Minuten) diesem Eingriff vermessen. 


8 Herrn Dr. M. Bernhard, seinerzeit Neapel, habe ich fiir die Herstellung 
des Antigorits zu danken. 
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Nach dieser Zeit hatte sich der Protoplast véllig von der Wand gelist 
und lag .frei* im Lumen des Seitenastes. Nach der Plasmolyse konnte klar 
iiber die eventuell vorhandene plasmatische Verbindung mit dem Haupt- 
schlauch entschieden werden, die bei Seitenasten m. V. nicht abriff. Seiten- 
aste m. V. eigneten sich fiir diese Versuche nicht, da bei ihnen meistens eine 
verzogerte, z. T. nur eine partielle Abhebung des Protoplasten erfolgte 
(s. Abschn. III). Der Durchmesser vor und nach der Plasmolyse wurde je- 

weils in der Mitte des Seitenastes bestimmt, was bei gerade gewachsenen 
- Asten ohne wesentliche Verlagerung des MeRortes unbedenklich erfolgen 
konnte. Die Langen wurden — wie oben angegeben — bestimmt. Die 
Dehnungswerte liegen hier allgemein héher als bei wachsenden Seiteniasten. 

Bei nicht wachsenden Seiteniasten o. V. nahm die Breitendehnung mit 
steigender Agarzugabe ab, wahrend sich die Lingendehnung im Mittel nur 
unwesentlich verminderte. Die Gesamtflaichendehnung sinkt demzufolge 
mit steigendem Agarzusatz (Abb. 17). 

Es ergibt sich also, da mit Agar der Dehnungszustand der Zellwand 
auch bei nicht wachsenden Seitenasten verandert ist. Ferner ist die Breiten- 
dehnung auch hier wieder gréRer als die Langendehnung, und das Breiten- 
Langen-Dehnungsverhialtnis nimmt mit steigender Agarzugabe ab. Wir fin- 
den im letzten also das gleiche Verhiltnis wie bei den Versuchen mit wach- 
senden Seitenisten. Die Verschiebung dieser letzten Relation miissen wir 
vorerst als das entscheidende Argument dafiir ansehen, daf durch Agar 
wenigstens nicht primar eine Veranderung osmotischer ZustandsgréRen vor- 
liegt, sondern daft hier ein direkter Einflu® auf die Zellwand erfolgi ist. 
Diese Einflu&méglichkeit haben wir bisher so gedeutet, daf wir hierin eine 
Veranderung der gesamien elastischen Dehnbarkeit, also des Umfanges der 
Fixierung sehen kénnen. 


b) 27cm, 22cm Lampenabstand und Dunkelheit 


Wie wir in Abschn. I gesehen haben, wird durch erhéhte Lichtenergie 
der Durchmesser der Seitenastzuwachsabschnitte betrachtlich erhéht; dieser 
Lichteffekt kann z. B. durch Glaskontakt aufgehoben werden. Offensichilich 
wird durch die Wirkung der Grenzflaiche Glas die Lichtwirkung iiberkom- 
pensiert. Hinsichtlich des Durchmessers verhalten sich die bei 7 cm Lampen- 
abstand mit Glasberiihrung heranwachsenden Zellabschnitte ebenso wie die 
bei 22cm Lampenabstand mit Glas herangewachsenen Abschnitte (s. Ab- 
schnitt I). 

Nicht wachsende Seiteniste, die nun bei den verschiedenen Lampen- 
abstinden mit und ohne Agarzusatz 24 Stunden gehalien wurden, ergaben 
nach der Plasmolyse die aus Tab. 6 ersichtlichen Dehnungszustinde der 
Zellwinde. 

Die Breitendehnung ist bei Agargegenwart bei allen Lampenabstanden 
fast gleich, im Gegensatz zu der Breitendehnung in der Kontrolle, die im 
Dunkeln verhaltnismafig gering ist. Die relative Flachendehnung liegt in 
der Konirolle beim Lampenabstand von 7cm am héchsten, also dort, wo 
wir den starksten Durchmesser der Zuwachsabschnitte beobachtet haben, 
jedoch ist hier die Breitendehnung zahlenmaBig zwar am héchsten, differiert 
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aber nur gering von der bei 22cm Lampenabstand. Das Verhiltnis Brei- 
ten- : Langendehnung erfahrt durch Agarzugabe eine Abnahme, was nach 
unseren obigen Ergebnissen eine Durchmesserabnahme erwarten laft, die 
auch bei Glaskontakt z. B. hier gefunden wurde. Das Verhialtnis Breite : 
Lange ist in der Kontrolle praktisch bei allen Lampenabstanden gleich. Wir 
miiRten nach dem Bisherigen hier folgern — sofern wir lediglich die Még- 
lichkeit der Zell wand veranderung beriicksichtigen —, daf die Durch- 


Tab. 6. Langen- und Breiten-Dehnungszustand nicht machsender Bryopsis-Seiten- 
aste o.V. bei verschiedenem Lampenabstand nach 24stiindiger Dauerlichtkultur. 





| Schrumpfung nach Plasmolyse mit 1 mol Glukose-KMO in Prozenten 
Lampenabstand Kontrolle | 0,15% Agar 
in Zentimetern STS | Bees Sema chia 
ey eee |: aie | Breite: | mest | Ba " | Breite: 
Breite | Lange | Flache | Lange | Breite | Lange Flache | Lange 





| | 
14,7 | 833 | 1:0,82 
12,6 1:0,76 


14,7 1:0,86 


- 


7 | 21,5 | 14,4 | 978 | 1:0,66| 17,9 


| 

| 

22 0b | eae 894 | 1:0,70] 16,6 | 

} | | 

~@ (dunkel) 16,9 | 11,8 630 | 1:0,69 17,1 | 
| | 


messerzunahme, die wir beim geringsten Lampenabstand festgestellt haben, 
erst durch eine Dehnungsanderung in der wachsenden Zellwand be- 
griindet wird, oder aber, da das Licht direkt oder indirekt den Fixierungs- 
zeitpunkt der elastisch gedehnten Wand derart verschiebt, da die Breiten- 
fixierung der Langenfixierung zeitlich naher liegt. Diese Méglichkeit der 


Lichtwirkung lief sich im Rahmen dieser Arbeit leider nicht weiter unter- 
suchen. 


Damit es iiberhaupt zu einem zylindermantelf6rmigen Zuwadhs der Zell- 
wand kommen kann, muf die Fixierung des Durchmessers starker sein 
oder friihzeitiger eintreten als die in axialer Richtung. Die Verschiebung 
des Breiten-Langen-Dehnungsverhiltnisses ist somit auf die Agareinwir- 
kung, auf das Ausmaf der Breitenfixierung zuriickzufiihren. 


c) Plasmolyseverlauf und osmotische ZustandsgréfPen 


Wie eingangs ausgefiihri, ist die Analyse der osmotischen Verhaltnisse 
bei Meeresalgen nicht ohne weiteres so durchzufiihren, wie wir es von den 
Geweben der héheren Pflanzen kennen. Hoffmann (1932a, b) geht da- 
von aus, daf die Volumanderung einer Algenzelle mit elastisch gespannter 
Zellwand gerade die entsprechende Grenzkonzeniration eines gelésten Stof- 
fes angibt. 

Unsere obigen Versuche haben nun eine hohe elastische Dehnung der 
Bryopsis-Zellwande fiir wachsende und nicht wachsende Zellen gezeigt, wie 
wir sie auch von anderen Algen kennen (K ot t e 1915). So war die elastische 
Dehnung, wie fiir zylindrische Zellen zu erwarten ist (Frey-Wyssling 
1948, 1952 a, 1953), in tangentialer Richtung gréfer als in axialer Richtung. 

Wie Chattaway (1929) bereits angab und wie durch unsere Versuche 
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bestatigt werden kann, unterscheiden sich gleich grofe Seitendste o. V. in 
ihrem osmotischen Verhalten, was die Bestimmung der grenzplasmolytischen 
Werte auferordentlich erschwerte. Auferdem erfahren die Seiteniste be- 
reits durch geringste Konzentrationsverschiebungen, wie sie durch Ver- 
dunstung voriibergehend offenstehender Lésungen entstehen kénnen, mef- 
bare Voluminderungen. Eine weitere Erschwerung liegt darin, daft plas- 
molysierte Zellen ihre Permeabilitat fiir das Plasmolytikum andern kénnen 
(s. a. Chattaway 1929; Biinning 1935) und nach einiger Zeit wieder 
das Ausgangsvolumen annehmen, umgekehrt jetzt aber beim Einlegen in 
die ehemals isotonische Lésung ihr Volumen wieder vergréRern. Diese Ver- 
haltnisse erschwerten die Dehnungsversuche oder machten sie unmdglich. 
Bei der Ermittlung der osmotischen ZustandsgréRen konnte nur wie folgt 
vorgegangen werden: 

Die Grenzkonzentration der AuRenlésung, bei der keine Voluminderung 
vorlag, entspricht genau der Konzentration des Meerwassers. Das natiirliche 
Meerwasser zeigt ein A, von 2,024°C (Kriimmel 1907), entsprechend 
einem osmotischen Wert des Meerwassers von 24,34 Atm, Seitendste o. V., 
die 24 Stunden und langer ohne und mit 0,15% Agar in KMO (nicht wach- 
send) vorbehandelt worden waren, zeigten kein unterschiedliches Verhalten 
beim Einlegen in KMO verschiedener Grenzkonzentrationen. In beiden 


Fallen ist also die Saugkraft der Zellen gleich, also durch den Agar nicht 
verandert. 


Die Grenzplasmolysebestimmung wurde so durchgefiihrt, daf ganze, 
entsprechend in Licht und Agar vorbehandelte Bryopsis-Pflanzen in KMO 
gelegt wurden, das steigende Mengen Glukose enthielt. Es wurde die 
Glukosekonzentration ermittelt, in der sich 50% der Protoplasten nach 
30 Minuten von der Zellwand abgehoben hatten. Dieser Konzentrations- 
bereich lag zwischen 0,59 und 0,614 mol Glukose in KMO. Die Unterschiede 
zwischen den nicht wachsenden Pflanzen mit und ohne 24stiindige Agar- 
vorbehandlung waren wie folgt: 

Seiteniste o. V. in KMO: 


0,610—0,614 mol Glukose KMO = 45,4—45,5 Atm. (= W,) 
Seiteniste 0. V. in KMO + 0,15% Agar: 


0.594—0,600 mol Glukose KMO = 44,8—45,1 Atm. (= W,) 


Es ergab sich im Mittel jeweils eine Differenz von etwa 0,01 mol zwischen 
Agar- und Konirollmaterial. D. h. daf sich bei 24stiindiger Behandlung der 
Zellen mit Agar der Grenzplasmolysewert um etwa 0,3 Atm. senkt. 

Zur Ermittlung des absoluten Turgordruckes (— P) der Zellen im Gleich- 
gewicht des Normalzustandes kénnen wir den osmotischen Wert des 7Zell- 
saftes im Normalzustande (= W,) nach Ruge (1937 a) angenahert aus den 
osmotischen Werten bei Grenzplasmolyse (= W,) errechnen. Wir miissen 
fiir diese Berechnung allerdings eine zylinderférmige Zelle voraussetzen, 
wie sie aber etwa in den Seitendsten o. V. gegeben ist, und die Zellschrump- 
fung bei der Plasmolyse kennen. Diese Schrumpfung kénnen wir aus den 
obigen Versuchen entnehmen; sie betragt in tangentialer Richtung (= k,) 
fiir Kontrolle 18,8%, fiir 0.45% Agar 16,5%. in axialer Richtung (= k,) fiir 
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Kontrolle 12,4% und fiir 0,15% Agar 12.1%. Setzen wir diese Zahlen in die 
Gleichung aus Ruge (1937 a) 

W, 


2 2 
1+ ky 1+ ks 
100 100 


ein, so erhalien wir fiir Kontrolle ein W,, 9 25,5 Atm. und fiir 0,145% Agar 
ein W,, & 26,3 Atm. Dies wiirde nun nach der osmotischen Zustandsgleichung 
— in der von Walter (1952) vorgeschlagenen Schreibweise — P = W — S$ 
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Abb. 18. Plasmolyseverlauf nicht wachsender Bryopsis-Seiteniste 0. V. nach Ein- 
legen in 1 mol Glukose KMO. Langenabnahme nach 48stiindiger Kultur in KMO 
und 0,15% Agar in KMO. 


bedeuten, da S gleich der Saugkraft des Meerwassers ist, daf wir folgende 
Wanddruckwerte des Gleichgewichtes erhalten: 


Pontrolle = $4 Atm. 
Po.15% Agar == 1,9 Atm. 


Wir kénnen also feststellen, da® bei nicht wachsenden Seiteniisten o. V. 
in Agar der Wanddruck erhéht ist. Die Wanddruckerhéhung ist aber kein 
Effekt des verminderten osmotischen Wertes (W,,) der Zellen — was gerade 
eine Herabsetzung des Wanddruckes bedeuten wiirde —, sondern lediglich 
auf den verminderten Dehnungszustand der Wand zuriickzufiihren. Es ist 
somit also erwiesen, daf der Agar primar eine Anderung der Gesamt- 
dehnungseigenschaften der Zellwand bewirkt, die ihrerseits erst osmotische 
Regulationen zur Folge hat. 

Diese verainderten Wandverhiltnisse gehen z. T. auch aus einer zeit- 
lichen Untersuchung des Plasmolyseverlaufes der entsprechend behandelten 
Seitenaste hervor (Abb. 18). 
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Wir kénnen hier bei agarvorbehandelten Asten eine schnellere Ent- 
wasserung und ein friihzeitigeres Abheben des Protoplasten von der Zell- 
wand beobachten, deren Lingenverkiirzung in dem Beispiel etwas geringer 
als die des Kontroll-Seitenastes ist. 


V. Diskussion 


Die Versuche haben ergeben, daff durch Agar die Dehnungseigenschaften 
der Zellwand so beeinfiuft werden, daf bei wachsenden Seitenidsten die 
Differenz der elastischen Breiten-Langen-Dehnung abnimmt, was wir als 
Zunahme des Umfanges der Breitenfixierung ansehen kénnen. Die Breiten- 
dehnung war bei allen Agarkonzentrationen héher als die Langendehnung. 
Dieses Verhialtnis ist typisch fiir die Wanddehnungsverhiltnisse aller 
zylinderférmigen Zellen (Frey-Wyssling 1953, p. 289). Nach den 
Gleichungen (Frey-Wyssling 1948, s. a. 1952a, 1953) zur Berechnung 
der Zellwand-Dehnungskrifte in axialer (p,) und tangentialer (p,) Richtung 
aus der Lange (1) und der Breite (2r) der Zelle. dem Durchmesser (d) der 
Zellwand und dem Turgordruck (P) nach 


p, 2i@—F2ri 


bzw. 


Pa (2ard)=Par 


ergibt sich ein Krafteverhaélinis von 2:1 (Castle 1937). Obwohl der 
hydrostatische Innendruck (P) gleich ist, wirkt in tangentialer Richtung also 
eine héhere Kraft als in axialer Richtung. Bei einer Gleichheit der Gegen- 


krafie miiRte es zur Turgorabrundung der Zellen kommen. 


Enigegen diesem Krafteverhalinis erfolgt das Wachstum aber in axialer 
Richtung, was sich aus der Art der Wandstruktur erklart. Schwiachere 
Kohasionskrafte in axialer Richtung, wo die Mikrofibrillen durch weichere 
Interfibrillarsubstanzen zusammengehalten werden, und die starkeren 
Valenzbindungskrafte in tangentialer Richtung bedingen eben die Zell- 
vergréRerung in der Langsrichtung (F re y-W yssling 1953), Das gleiche 
miiRie bei Bryopsis vorliegen. wenn die Ordnung des Micellargefiiges die- 
sen Orientierungen entsprache. Die polarisationsoptische Untersuchung der 
Zellwande ergibt (s. a. Kiister 1933/34), daB die Hauptrichtung der 
Micellen dem Réhrenstrukturtyp entsprechend vorliegt, d. h. — im Gegen- 
saiz zu Kiister (1933/34) — die Hauptrichtung und Ausdehnung der 
Struktureinheiten liegt in tangentialer Richtung enisprechend dem Typus 
Abb. 14 IIb in Frey-Wyssling (1930). Kiister (ebenda) berichtet 
u. a. auch von einer Orientierung in radialer Richtung. 

Wir haben somit also hier den Typus einer Zylinderzelle vor uns, die 
den oben genannten Krafteverhaltnissen und Wachstumstendenzen ent- 
sprechen muf. 

Ein primarer Wandbau mit hoher Elastizitat. wie er so bei Bryopsis 
vorliegt, kann nur dann zylinderformbildend zuwachsen, wenn erstens die 
oben genannten Valenzkrafte hinreichend vorhanden sind, um die tangen- 
tiale Wachstumsdehnung herabzusetzen, was wir auf Grund der Dehnungs- 
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verhaltnisse und der optischen Eigenschaften annehmen kénnen, oder zwei- 
tens, wenn der Fixierungszeitpunkt oder auch das Maft der Fixierung der 
in tangentialer Richtung elastisch gespannten Wand friiher bzw. starker 
als in der Langsdehnung vorliegt. 

Der erste Fall, der bei alteren Wanden durch die klare Ordnung der 
Struktureinheiten sicher gegeben ist, kann bei jungen Zuwachsabschnitten, 
die mit Agar behandelt wurden, noch nicht vorliegen, da eine Erhéhung 
von P, die hier festgestellt wurde, zwangslaufig zu einer Erhéhung von p, 
und der Dehnung fiihren muff, da beide Groen einander direkt propor- 
tional sind. Vielmehr ist hier ja bei 0,15% Agar eine Senkung des elasti- 
schen tangentialen Dehnungszustandes zu beobachten (Abb. 16, 17). Es kann 
hier somit lediglich das Maf oder der Zeitpunkt der Fixierung der elastisch 
gespannten Wand durch Agar verandert worden sein (s. a. Abschn. VI). 

In Abschn. I haben wir festgestellt, da mit steigender Agarkonzentration 
einmal eine steigende Verringerung des Durchmessers der Zuwachsabsdchnitte 
zu beobachten ist, zum anderen, daf die Oberflachenvergréferung, also 
somit auch die Langenzunahme, den Verlauf einer Optimumkurve hat. Im 
ersten Fall kénnen wir die Durchmesserverringerung des Zuwachses auf die 
Abnahme der Breiten-Langen-Dehnungsdifferenz der Zellwand zuriick- 
fiihren. Der zweite Effekt deutet dagegen an, da durch steigende Agar- 
zugaben der vorerst bis 0,05% Agar sichtbaren Férderwirkung ein Hemm- 
proze entgegenwirkt. Agar unterscheidet sich also in dieser Wirkung nichi 
von anderen Wachstumsfaktoren (z. B. Licht, Temperatur), die ebenfalls 
eine Optimumkurve des Zuwachses ergeben. 

Die Wirkung von Agar als ein Kolloid, das der Zellwandsubstanz der 
Alge nahe verwandt ist und das auf Grund seiner Molekiilgréfe nicht per- 
meieren kann, kann nur in der Grenzflaiche der Zellwand erfolgen. Der 
EinfluB auf die wachsende Zellwand kann also als energetische Veranderung 
durch die verainderte Grenzflache, als energetischhe Umlagerungen gedeutet 
werden, die zu der Verschiebung der Fixierung, der dauerhafien Aggre- 
gation der Zellwandelemente fiihren und gleichzeitig die Kohasion in der 
Langsrichtung vermindern, wie wir sie ja bei den optimal wachsenden 
Abschnitten vorauszusetzen haben. Verstarkung der Breitenfixierung fiihrt 
zu der steigenden Verschmilerung, Verminderung der Kohision in der 
Langsrichtung bedeutet vorerst Zunahme des méglichen Langenwachstums 
der Zellen. 

Bei stark verminderter Kohasion muB es zu einer Sistierung des Wachs- 
tums (= irreversible OberflachenvergréRerung) kommen, da die 
Fixierung hinter der auRerordentlichen Lockerung zuriickbleibt, wenn nicht 
sogar die Wand als geordnetes Strukturelement aufgelést wird. Da sich 
diese Prozesse an der Grenze zum umgebenden Wasser abspielen, in dem 
mehr oder weniger Agar gelist oder suspendiert ist, so ist zumindest ein 
Teil dieser Kohasionskraft eine Grenzflachenkraft. Eine Verminderung der 
Kohiasion in der Grenzflache ist aber gleichbedeutend mit einer Verminde- 
rung der Grenzflachenspannung. 

Im Inneren von Fliissigkeiten z. B. vermégen sich die Molekiile frei zu 
bewegen und werden hier durch Kohiasionskrafte, eben zwischenmolekulare 
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Krafte (van-der-Waal-Krifte), angezogen, die also hier allseitige 
Angriffspunkte besitzen. An der Grenzflaiche ist dagegen lediglich eine 
nach innen gerichtete Anziehung méglich, die senkrecht zur Oberfliche an- 
greift und relativ grof ist, da auffen keine Gegenkraft vorliegt. Diese 
Anziehung nach innen vermindert sich mit dem Umfang der Mischbarkeit 
der Fliissigkeitsmolekiile mit der Aufenphase, d. h. also mit dem Maf der 
Anziehung (Adhiasion) der Aufenphase. Die Gréfe dieser Adhiasion be- 
stimmt die freie Grenzflachenenergie, deren numerische Grofe, gleich der 
der Grenzflachenspannung ist. Mit steigender Mischbarkeit (steigende Ad- 
hasion) sinkt die GréRe der Grenzflachenenergie (s. Abschn. VI; s. Adam 
1941). 

Agar stellt — wie oben bereits gesagt — eine Aufenphase dar, die der 
Innenphase, der Algenzellwand verwandt ist ®. 

Bei rein qualitativer Betrachtung wiirden wir hier also zwei begrenzt 
mischbare Phasen neben dem Meerwasser haben, was auf Grund allge- 
meiner physikalischer Gesetzmafigkeit eine Verminderung der Grenz- 
flachenenergie zu bedeuten hat, da mischbare Phasen die Grenzflichen- 
energie Null besitzen. 

Im Riickschlu& ergibt sich zwangslaufig, daR ein Teil der Kohisions- 
minderung in der Grenzfliche Algenzellwand — Agar — Meerwasser auf 
verminderte Grenzflachenenergie zuriickgefiihrt werden muf. (Fiir die 
quantitative Darstellung muff auf Abschn. VI verwiesen werden.) 

In dieser Betrachtungsweise miissen wir also davon ausgehen, daf mit 
sinkender Grenzflichenenergie der Durchmesser der Zuwachsabschnitte 
sinkt 1°, die OberflachenvergréRerung vorerst ansteigen, dann abfallen wird. 
da die steigende Mischbarkeit der AuRen- und Innenphase schlieflich eine 
geordnete Flachenzunahme verhindert. 

Die Grenzflachenenergiesenkung muff somit auch eine Lockerung des 
nicht durch Valenzkrafte fixierten Zellwandgefiiges bedingen, womit wir 
zwanglos den morphologisch rhizoidalen Charakter der diinnen Zuwachs- 
abschnitte in 0,15% Agar (s. Abschn. I) deuten kénnen, deren geringe Durch- 
messerzunahme gegeniiber den Zuwachsabschnitten in 0,1% Agar auf zahl- 
reiche wachsende Zellwandorte zuriickzufiihren war. Das gleiche gilt fiir die 
Ausliésung des Wachstums selbst bei Agarzugabe. In diesen Fallen wiirde 
also jeweils an einzelnen Zellwandorten die Lockerung des Gefiiges durch 
die Grenzflachenenergiesenkung das Stimulans fiir die nachfolgende Ober- 
flachenvergréRerung sein. 

Wenn die Turgordehnung in tangentialer Richtung gegeniiber der Deh- 
nung in Langsrichtung relativ abnimmt, so diirfen wir hier nach den ge- 
schilderten Gegenkraftquellen darauf schliefen, daf hier eine Vermehrung 
der tangentialen Gegenkraft. des Umfanges primirer Valenzbindungen. 


® Agar wird allgemein bei den Arbeiten zur Ermittlung von Zellwandeigen- 
schaften als Zellwandiquivalent angesehen (Blank u. Deuel 1943; Meinl u. 
v. Guttenberg 1952). 

10 Die Durchmesserabnahme mit sinkender Grenzflichenspannung ist ebenso 
wie die verminderte Turgordehnung durch die Folgen einer Druckerhéhung be- 
dingt, die erst in Abschn. VI diskutiert werden kann. 
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also eine vermehrte Aggregation vornehmlich in der Breite vorliegt. Diese 
vermehrte Aggregation in der Breite zieht nun eine relative Begiinstigung 
der Kriafte in axialer Richtung nach sich, also eine steigende Erhéhung des 
Lingenwachstums. 

Vergleichen wir die Wirkung und die Rolle des Turgordruckes bei diesen 
Wachstumsprozessen, so miissen wir als erstes feststellen, da& der Turgor- 
druck allgemein fiir die Wachstumskrafte relativ unbedeutend ist, was 
daraus hervorgeht, daf die Arbeit, die in Wanddehnung umgesetzt werden 
mu, nur 4/1000 bis 1/100 der Energie ist, die die Zelle bei der Veratmung des 
Zuckergehaltes in der Vakuole gewinnt (Frey-Wyssling 1948; 1953, 
p. 290). 

Wir miissen daher annehmen, daf der Turgordruck wohl eine Voraus- 
setzung, aber nicht die allein treibende Kraft bei der Zellverlangerung dar- 
stellt, da sich nach der bisherigen Erfahrung (u. a. Ursprung u. Blum 
1924; Ruge 1937 a) — zuletzt von Burstrém (1942) — z. B. an Weizen- 
wurzeln ergibt, da mit der Zellverlangerung eine Turgorsenkung einsetzt, 
die im Zeitpunkt starkster Zellstreckung am héchsten ist. Wenn der Turgor 
am geringsten ist, ist die elastische Dehnbarkeit der Wand am héchsten, 
erst wenn leiztere durch Fixierung des Wandgefiiges absinkt, kommt es 
wieder zu einem Anstieg des Turgordruckes. Betrachten wir hierbei nur die 
Rolle der Zellwand, so miissen zweifellos dort die primaren Prozesse ab- 
laufen, die die elastische Dehnbarkeit durch Lockerung oder Lésung von 
Haftpunkten bedingen — eine Vorstellung, die Burstrém (1954) in 
einem anderen Zusammenhang vertreten hat und auf die in Abschn. V noch 
niher einzugehen sein wird. Die geringe turgorbedingte Dehnung, die wir 
bei wachsenden Zellen von Bryopsis im Vergleich zu den nicht wachsenden 
Zellen beobachteten, zeigt uns die gleichen Verhaltnisse an. 

Eine Lockerung und Lésung von Haftpunkten setzt Ladungsverande- 
rungen bzw. Energieumlagerungen voraus, die z. T. durch die energetischen 
Grenzflachenanderungen bedingt sind. 

Eine solche Lockerung, die sich nach Langsdehnung bei den Pflanzen- 
zellen durch erhéhte Elastizitét zeigen miiRte, haben wir in den aktiven 
Dehnungsversuchen der Bryopsis-Haupttriebe dort vorgefunden, wo keine 
osmotische Regulation einsetzen konnte, aber ahnliches auch bei den osmo- 
tisch gedehnten Zellen beobachtet (Tab. 4). 

Wir kénnen also die Wachstumseffekte zwanglos durch grenzflachen- 
energetische Anderungen bei Agargegenwart erklaren. Der Zusammenhang 
zwischen der Breitendehnungsabnahme bei Agar und der Grenzflachen- 
energie kann dagegen erst in der Gesamtdiskussion (Abschn. VI) geklart 
werden. 

Bryopsis zeigt nach N ol] (1887, p. 132 ff.) eindeutig ein Spitzenwachs- 
tum. Die Spitze des Triebes weist die geringste Starke der Zellwand auf, 
die beim Ubergang in die Seitenwand besonders durch Auflagerung neuer 
Substanz vergréRert wird. Die Grenze zwischen neu gebildeter und dlterer 
Wand ist hierbei nicht scharf, sondern verwischt, was auf den Einbau neuer 
Zellwandsubstanz in die vorhandene hindeutet, und der altere Abschnitt 
ist keilférmig an der Aufenseite der Zellwand ausgezogen. Die form- 
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gebenden Prozesse in der Zellwand, die Ordnung des Micellargeriistes, wie 
wir sie von anderen Objekten in der Sekundaérwand kennen (F rey- 
W yssling 1953), vollzieht sich erst in proximalen Abschnitten. Die Ein- 
wirkung von Agar auf diese Prozesse muff sich also vornehmlich in dem 
Spitzenabschnitt abspielen oder an solchen Zellwandorten, wo die Kohision 
und die Grenzflachenenergie eben diesen Einflu& iiberhaupt ausiiben kén- 
nen, wie etwa an solchen Zellwandorten, wo wir von anderen Objekten 
(Hafer) eine Lockerung des Gefiiges (Frey-Wyssling 1952b, p. 325) 
kennen. 

N o1 1 (1888, p. 473) verglich die von ihm seinerzeit erhaltenen Effekte der 
Rhizoidbildung bei Umkehrung der Pflanzen und Austreiben von Rhizoiden 
im Sandsubstrat mit einer Art Polarisierung u. a. durch das Licht und er- 
wog die Méglichkeit einer lokalen Grenzflachenspannungsanderung, be- 
zogen auf die ,,Hautschicht*, die Plasmagrenzschicht allein. Die Méglichkeit 
der Bedeutung von Grenzflichenspannungen bei dem Aufbau der jungen 
Zellwand schlieBt N 011 (1887, p. 158) dagegen aus, wenn er den Vergleich 
der Zellwand mit Recht wegen ihres andersartigen Baues mit einer Ober- 
flachenspannung reiner Fliissigkeiten fiir unméglich halt (Abschn. VI). Wir 
kommen mit dem oben Gesagten zu anderer Auffassung, wenn wir davon 
ausgehen, daff eine in der Grenzflache veranderte Kohasion der Zellwand- 
bausteine selbst insbesondere eben beim Bau der Primaérwand vorliegen 
kann, die ja nichts anderes als eine Veranderung der Grenzflachenenergie 
bedeutet. 

Die rein energetischen Betrachtungen dieser Ansicht, da durch Agar 
eine Grenzflachenenergieminderung einsetzt, die u. a. mit dem von Ost- 
wald (1909, p. 435) erweiterten Gibbs-Theorem auf die Adsorptions- 
groRe zuriickgefiihrt werden muf, werden wir in Abschn. VI diskutieren. 

Da die Anderung der Grenzflache Zellwand — Meerwasser durch den 
Agarzusatz zu diesen energetischen Umsetzungen in der Zellwand fiihrt. 
miissen wir bei jeder Anderung der Grenzflache, an der die Zellwand auf- 
gebaut bzw. fixiert wird, Grenzflachenenergieanderungen voraussetzen, wie 
wir sie bei Agar beobachtet haben. Dies ist der Fall bei den gepriiften 
Phasen: Glas, Paraffin, Paraffinél, Luft etc.. im Zusammenwirken mit der 
Zellwand und im Vergleich zu Meerwasser. 

Auf die Klairung und die Diskussion der Dehnbarkeitssenkung dieser 
Versuche bei sinkender Grenzflaichenenergie werden wir in der Gesamt- 


diskussion zuriickkommen (Abschn. VI). 


Die grenzflachenenergetischen Vorgange, die sich in der Spitze des 
zuwachsenden Seitenastes abspielen, brauchen sich nicht nur auf das Ver- 
halten der Zellwandelemente beziehen, sondern es wire durchaus méglich. 
daf direkt oder indirekt die hier vorliegende Grenze des Zytoplasmas mit 
dem Meerwasser bzw. Agar oder den diversen Kontaktflaichen energetische 
Umlagerungen erfahrt, da in dieser Zone zahlreiche Grenzflaichen nichst 
benachbart sind. Die wichtigsten grofen Grenzflachen wiren hier die 


Grenzflichen: Zellwand — Meerwasser (bzw. jeweilige Aufenphase), 
Zytoplasma — Zellwand und 
Zytoplasma — Meerwasser (bzw. jeweilige Aufenphase). 
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Zusammenfassend ergibt sich, da& Agar die Dehnungseigenschaften der 
Zellwand veriandert. Die Turgor-Dehnungsbefunde ergeben insgesamt 
durch Verschiebung des Breiten-Lingen-Dehnungsverhilinisses, daf eine 
Verminderung des Durchmessers wachsender Seitenaste und eine Steigerung 
des Langenwachstums mit steigender Agarzugabe zu erwarten ist. Die Be- 
grenzung dieses Langenwachstums bzw. die Erhéhung der Zahl wachsender 
Zellwandorte kommen durch einen Hemmprozef zustande, der sich aus der 
durch Agarzugaben verminderten Kohasion als Verminderung der Grenz- 
flachenenergie erkliaren laft. 

Fiir die Grundlage einer Diskussion der OberflachenvergréRerungen des 
Abschn. I unter dem Gesichtspunkt von Grenzflachenenergieanderungen 
miissen wir an Hand eines Beispieles die Méglichkeit der Einwirkung der 
Auffenphase auf das Zytoplasma priifen. 


Ill. Plastiden-Verlagerung in Bryopsis-Zellen bei einer Kultur mit 
verschiedenen Grenzflichen der Zellwand 


Einleitung 
Wir haben in Abschn. I und II festgestellt, da® durch Anderung der 


Grenzflaiche der Zellwand zum umgebenden Medium Wachstumsvorginge 
ablaufen kénnen, die wohl z. T. auf Verainderungen der Dehnungseigen- 
schafien der Zellwand zuriickzufiihren sind. Es ergab sich vornehmlich fiir 
die verschiedenen Grenzflachen, da& der Durcimesser der hier gebildeten 
Zuwachsabschnitie grenzflichencharakteristisch ist, so nahm der Durch- 
messer der in Agar zugewachsenen Schlauche mit steigender Agarkonzentra- 
tion ab, wahrend die OberflachenvergréRerung ein Maximum bei 0,05% 
Agar aufwies. Die Wirkung von Agar ist mit der der verschiedenen festen 
Substrate zu vergleichen. Die Foérderung der OberflaichenvergréRerung 
wurde als verminderte Grenzflaichenenergie gedeutet und vorerst angenom- 
men, da auch die Durchmesserverminderung ein Grenzflachenenergieeffekt 
ist und fiir die energetische Ableitung dieser Annahme auf den Abschn, VI 
verwiesen. 

Die fiir die Formgebung verantwortliche Grenze ware nach den bis- 
herigen Uberlegungen: Zellwand — Meerwasser. Wir wissen aber nun, daf 
z. B. die primaren Zellwainde zum geringen Teil aus Zellulose bestehen, die 
Wandsubstanz sich zu zwei Dritteln aus Pektinen und Hemizellulosen auf- 
baut und bei den Primarwanden der Erbse 12% Eiweif nachgewiesen 
wurden (Christiansenu. Thimann 1950; Frey-Wyssling 1953, 
p. 286). Ahnliche Verhaltnisse kénnen wir wohl auch fiir die Primarwand 
von Bryopsis vermuten. 

Eine veranderte Grenzflache der Primarwand braucht somit also nicht 
nur die Grenzflaichenverhialtnisse der Wandsubstanzen zu verandern, son- 
dern kénnte dariiber hinaus durchaus auch die plasmatischen Grenzen 
beeinflussen. Einen Hinweis auf tiefgreifende Einfliisse der Grenzflachen- 
anderungen eben auf das Zytoplasma erhielten wir bereits durch die 
Wachstumseffekte des Abschn. I. Ohne Zweifel miissen fiir diese durch die 


Grenzflachenainderung ausgelésten Wachstumsvorgange zumindest stoff- 
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wechselphysiologische, biochemische Prozesse im Plasma ausgelést worden 
sein. 

Als weiteren Hinweis auf eventuelle Verinderungen, die im Plasma 
ablaufen, kénnen die Plastidenverlagerungen herangezogen werden. Bei 
einem taktischen Ortswechsel der Plastiden spielen wohl Viskositatsiande- 
rungen des Zytoplasmas und ebensowohl auch lokale Grenzflaichenspan- 
nungsaénderungen an den Chloroplasten selbst eine Rolle (Pfeffer 1904: 
Senn 1908; Voerkel 1934; Biinning 1953, p. 330). 

Uber Orts- und Formwedhsel der Plastiden von Bryopsis liegt eine groRe 
Zahl von Veréffentlichungen und Beobachtungen vor. Fiir die Rhizoide wird 
allgemein Chloroplastenarmut angegeben. Eine Plastidenanreicherung er- 
folgt dagegen besonders am Apikalpol, der dem Licht zugewendet ist. So 
wandern die Plastiden z. B. aus verdunkelten Partien in die Lichtpartien 
der Schlauche (z. B. Winkler 1900, p. 455). Diese Wanderung ist nicht 
mit einer gleichsinnigen Plasmaverlagerung verbunden, wie wir es z. B. von 
Vaucheria kennen (Senn 1908, p. 37). Die aktive Bewegung der Chloro- 
plasten ist wahrscheinlich auf eine Oberflaichenspannungsdifferenz zwischen 
der dem Licht zu- und abgewandten Seite zuriickzufiihren, die den Motor 
der Bewegung ergibt. Pfeffer (1904, p. 784, zit. nach Senn 1908, p. 295) 
vermutet eine Verlagerung des Stromas, wahrend Senn (l. c.) die beob- 
achieten sog. Peristromialfortsatze der Plastiden (ebenda. p. 298, Fig. 74). 
die bereits Swing le (1897) bei Bryopsis beschrieb, fiir die Bewegung ver- 
antwortlich macht. P fe f fers und Senns Ansichten stimmen aber in der 
Annahme einer Grenzflachenspannungsdifferenz iiberein. Daneben kommt 
bei Bryopsis aber diese Verlagerung auch gleichzeitig mit der strukturierter 
Zytoplasmaanteile vor (N ol] 1903). 

Da bei den folgenden Untersuchungen lediglich an Hand der Plastiden- 
verlagerungen festgestellt werden soll. ob durch die Grenzflachenenergie- 
ainderung der Zellgrenzflache auch eine Wirkung auf das Zytoplasma vor- 
liegt, braucht hier die spezielle Mechanik der Plastidenverlagerung nicht 
naher untersucht zu werden. 


I. Methodik 


Die Methodik dieser Versuche ist die gleiche wie die der Abschn. I 
und IT. Ein Teil der hier vorgelegten Versuchsergebnisse ist eine zusatzliche 
Auswertung der Wachstumsversuche in Abschn. I. Das in den folgenden 
Versuchen benuizte Silicon (Siliconemulsion, SE, Wacker. Miinchen) 1% 
wurde dem Meerwasser als Emulsion (2.5 ml/l) zugefiigt. 


II. Experimenteller Teil 


a) Kulturen in Meerwasser 


Aus friiheren Beobachtungen an Bryopsis wissen wir (Kiister 1935), 
daB die Plastiden nicht nur einschichtig. sondern haufig auch mehrschichtig 


1 Der Firma Wacker, Miinchen, ist fiir die Uberlassung von Siliconproben 
fiir diese Versuche zu danken. 
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angeordnet vorliegen kénnen. Die Rhizoide der Alge sind ebenso wie die 
anderer Siphonalen relativ plastidenarm (Kiister 1951). 


Das frische, aus dem Golf entnommene Material zeigte eine ziemlich 
gleichmaRige — zum gréRten Teil einschichtige — Plastidenverteilung iiber 
die ganze Pflanze. Im Gegensatz zu den Beobachtungen von Nol! (1888), 
Winkler (1900), Steinecke (1925), Haberlandt (1929) und an- 
deren waren die Rhizoide auch unter natiirlichen Bedingungen, so z. B. zwi- 
schen der Cirripedie Balanus, regelmaBig fast ebenso dicht wie der Haupt- 
trieb bzw. die Seitenaste von Plastiden erfiillt. Besondere und anders ge- 
artete Verhiltnisse in der Plastidenverteilung ergaben aber die Pflanzen, 
die ein eindeutiges Wachstum wihrend einer fiinftagigen Kultur unter den 
in Abschn. I genannten Bedingungen bei einem Lampenabstand von 22 cm 
zeigten (s. Tab. 7). Auch hier weisen die Seitenaste m. V. ein anderes Ver- 
halten wie die o. V. auf. Solche Unterschiede zwischen diesen beiden Seiten- 
asttypen haben wir bereits in ihrem Wachstumsverhalten kennengelernt 
(s. Abschn. I). Die Seitenaste o. V. verhalten sich wie isolierte Pflanzen, wah- 
rend andererseits die Seitenaste m. V. in ihrem Verhalten durch die Haupt- 
triebspitze beeinflu&t werden. Zwischen beiden bestehen korrelative Bin- 
dungen. Seiteniste m. V. wiesen hier relativ selten (etwa 10% aller Seiten- 
aste m. V.) ein Spitzenwachstum auf, die Plastiden waren meist gleichmaBig 
verteilt, wachsende Seiteniste o. V. zeigten dagegen besonders an den Spit- 
zen starke Plastidenanreicherungen. Ebenso verhielt sich auch der Haupt- 
trieb (s. Tafel I a). Insgesamt kénnen wir sagen, daf jeweils die wachsenden 
Zellwandorte — Spitze oder auch Basis der Triebe — eine Plastidenanreiche- 
rung aufweisen (Tafel I). 


Die wachsende Spitze des Haupttriebes oder die eines Seitenastes 
(Tafel Ic) zeigt eine plastidenfreie Plasmaansammlung unmittelbar an der 
distalen Zellwand, der dann proximal eine mehr oder weniger grofe 
Plastidenanreicherungszone folgt (ebenso N 011 1903; Berthold, zit. nach 
Oltmanns 1923, III, Fig. 614). Diese plastidenfreie Zone, die bei groBen 
Siphonalen — wie z. B. bei Caulerpa — sogar makroskopisch deutlich sicht- 
bar ist und mit Janse (1889) als ,.Meristemplasma* bezeichnet werden 
kann, kann bei Bryopsis unterschiedlichen Umfang aufweisen. Sie war hier 
bei den in Siliconemulsionen kultivierten Pflanzen (s. Tafel Ic u. k) am 
umfangreichsten. 

Auswachsende Rhizoide der Seiteniste o. V. wiesen ebenso wie die 
Rhizoide des Haupttriebes derart starke Plastidenanhaéufungen auf, daf 
die Spitzenabschnitte schwarz bis dunkelgriin gefarbt waren (Tafel I b). 

Versuche in kiinstlichem Meerwasser ohne Zugabe von Spurenelementen, 
in denen ein mefbarer Zuwachs aller Zellwandregionen ausgeschaltet wer- 
den konnte, sowie gleiche Wirkung bedingende Zusitze von Versene bzw. 
einem Silikat-Antigorit mit Ilonenaustauschkapazitat ergaben eine aufer- 
ordentlich gleichmaRige Plastidenverteilung ohne Anreicherungszonen. 


Bryopsis-Pflanzen, die bei erhéhter Lichtenergiezufuhr bei einem Lam- 
penabstand von 7 cm aufwuchsen, zeigten neben den in Abschn. I beschrie- 
benen formativen Effekten eine sehr starke Plastidenanreicherung unmittel- 

Protoplasma, Bd. XLV/3 32 
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bar an den auswachsenden Seitenastspitzen und etwas verringeri auch an 
den Spitzen der auswachsenden Rhizoide. 

Insgesamt ist also festzustellen, da bei einer Kultur in Dauerlicht und 
der Grenzfliche Zellwand — Meerwasser Plastidenanreicherungen lediglich 
in unmittelbarer Nahe der wachsenden Zellwandorte und an den Spitzen 
der Seitenaste o. V. zu finden sind. 


Tab. 7. Plastidenverteilung in den Bryopsis-Seitenisten nach siebentagiger Kultur 
in Meerwasser. 





Plastidenverteilung 
Verbindung 
mit Haupt- 
trieb 


Spitzen- 


% aller % aller 
wachstum gleich- 


S. m.V. Bs O0¥. 


Anreicherung 


maBig | Basis | Spitze 





b) Kulturen in Meermasser mit Agarzusatzen 
a) 22cm Lampenabstand 
Fiinf- bis siebentagige Kulturen von Bryopsis-Stecklingen in Petrischalen 
mit Quarzsand und Meerwasser mit steigenden Agarzusatzen ergaben die 
aus der Tab. 8 ersichtlichen Plastidenverteilungen. 


Tab. 81. Allgemeine Plastidenverteilung bei Bryopsis nach fiinftigiger Kultur in 
Meerwasser mit Agarzusatz. 
Angaben fiir Haupttriebbasis und Rhizoide schliefen sich gegenseitig aus. 





R Haupttrieb | §S. m.V. 8. 0.V. | Bhizoide 
Lésung ised oases : 


‘Spitze Basis | Spitze | Basis | Spitze | Basis | Spitze | 





Kontrolle a 
0,025% Agar ae seal 
0,05% Agar L +. 
0,1% Agar sek wet ++ 
0,15% Agar = a + +--+ 

1 Die Zeichen bedeuten hier wie in den folgenden Tabellen: 

—=keine Anreicherung, gleichméfige Verteilung, einschichtig; 

+ = schwache Anreicherung, etwas dunkler griin, mehrschichtig, meist Kanten- 

stellung; 
+-+ =starke Anreicherung, dunkelgriin, mehrschichtig; 

+++ =sehr starke Anreicherung, dunkelgriin bis schwarz, mehrschichtig. 
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In der Kontrolle und in den niedrigen Agarkonzentrationen sind die 
stirksten Plastidenanreicherungen dieser Versuchsreihen in der Haupttrieb- 
basis bzw. in den Rhizoiden zu finden. Bei beiden liegt aber ein Kontakt 
mit den Quarzteilchen des Substrates vor. Daneben ergibt sich in allen 
Regionen eine mehr oder weniger deutliche Abhangigkeit der Plastiden- 
verteilung von der Agarkonzentration. 

Mit steigender Agarzugabe nehmen die Anreicherungen in den Rhizoiden 
ab (s. a. weiter unten). Samtliche Seitenaste zeigen mit steigender Agar- 
konzentration verstarkte Plastidenverlagerung in die Spitzen. Diese An- 
reicherungen gehen den Ergebnissen der Wachstumsversuche parallel, nach 
denen eben mit steigender Agarkonzentration die Zahl wachsender Zell- 
wandorie in den Seitenasten zunahm. D. h. aber auch, da sich die Plasti- 
denverlagerung ebenso verhalt wie der rhizoidale Charakter der Seiten- 
aste. Dieser nahm in den Wachstumsversuchen in den Seitenisten zu bei 
gleichzeitiger Abnahme der Rhizoidbildung des Haupttriebes. 


B) 28 cm Lampenabstand 


Pflanzen, die -bei vermindert zugefiihrter Lichtenergie gehalten wurden, 
ergaben in einer Kulturzeit von 3 Tagen in allen Agarkonzentrationen kei- 
nen mefbaren Zuwachs mehr (s. Abschn. I). Jedoch war es hier zu einer 
sehr starken Plastidenanreicherung bis zu schwarzlichgriiner Farbe in den 
Haupttriebspitzen und in den Spitzen der Seitenaste o. V. gekommen. Die 
proximalen Abschnitte der betreffenden Zellschlauche waren allgemein an 
Plastiden verarmt, so da die gefundenen Effekte nicht auf eine Diskrepanz 
zwischen Plastidenvermehrung und Wachstumsstagnation der Schlauche 
zuriickgefiihrt werden kénnen. 

Wir kénnen aus diesen Ergebnissen also schlieRen, daf die Plastiden- 
verlagerung nicht erst mit dem sichtbaren Wachstumsvorgang vor sich geht, 
sondern bereits vor einem Einsetzen der OberflachenvergréRerung erfolgt. 


c) Kulturen in Meerwasser mit Siliconemulsion 
Wie aus Tab. 9 ersichtlich ist, ergeben sich bei einer Kultur von Bryopsis 
in Meerwasser mit zugefiigter Siliconemulsion Plastidenverteilungen, die 


Tab. 9. Plastidenverteilung bei Bryopsis nach 7—28tagiger Kultur in Meerrasser 
mit 2,5 ml/l Siliconemulsion (s. FuBnote 1, S. 374). 





Haupttrieb S. m.V. S. 0. V. 


Lésung wachsend nicht wachsend Rhizoide 


Spitze | Basis | Spitze | Basis Spitze | Basis | Spitze | Basis 





Kontrolle + +++ - - — +++ ++ 


Siliconemulsion + + — pp : “ fe: oe Ja: 


eine klare Trennung zwischen wachsenden und nicht wachsenden Seiten- 
asten zeigen. 

Wachsende Spitzen rhizoidaler Schlauche wiesen hier eine relativ breite, 
distale, plasmareiche Zone auf, der erst in gréferem Abstand als in der 
Kontrolle die Plastidenanreicherung folgte (Tafel I c. k), die ihrerseits durch 


aa 
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die vielschichtige Lage der Chloroplasten schwarz bis dunkelgriin erschien. 
Diese Plastidenzone hatte z. T. eine scharfe hintere Grenze (Tafel I 1). Die 
proximalen Schlauchabschnitte waren fast véllig plastidenfrei. Die Plasti- 
den der Seiteniste verhielten sich je nach Verbindung mit dem Haupitrieb 
und ihrem Wachstum unterschiedlich. Eine Spitzenanreicherung lag bei den 
gering wachsenden Seitenasten m. V. und eine Basisanreicherung bei den 
nicht wachsenden Seitendsten o. V. vor (Tafel I g—i). Im letzten Falle war 
die Plastidenanreicherung besonders stark an der Querwand zum Haupi- 
trieb. Beide Seitenasttypen zeigen etwa ein umgekehrtes Verhalten wie in 
den bisherigen Versuchen. Ebenso konnie aber auch der Fall eintreten, daf 
bei einem nicht wachsenden Hauptirieb eine Plastidenanreicherung vor den 
Querwianden zu den Seitendsten o. V. erfolgte. Neben den geschilderten 
Verteilungen wurden auch vereinzelt wachsende Seiteniste o. V. gefunden, 
die eine distale oder auch eine distale und proximale Anreicherungszone 
aufwiesen. 


a) Kultur in Meerwasser an verschiedenen Grenzflaichen 

Weitere Versuche ergaben. da jede Grenzflachenanderung durch die in 
Tab. 10 aufgefiihrten Substrate etc. friiher oder spater zu formativen Effek- 
ten fiihrte (s. Abschn. I). Jeweils waren auch hier die wachsenden Zellwand- 
orte plastidenreich (Tafel Im). Die Verlagerung selbst trat regelmaRig vor 
Beginn eindeutig erkennbarer Formveranderungen der Zelle auf. 


Tab. 10. Plastidenverteilung bei Bryopsis nach 5—28tagiger Kultur in Meerwasser 
an verschiedenen Substraten (s. FuBnote 1, S. 374). 


Haupttriebbasis und Rhizoide schlieRen sich gegenseitig aus. 





Haupttrieb Bay. 8. 0. V. Rhizoide 
Grenzflache 








| Bemerkung 








Spitze | Basis Spitze Basis” Spitze | Basis | Spitze | Basis 





! ; , , | Rhizoide in 
Meerwasser . - -+ 4 oe ae 


Quarzsand 
Quarzsand. . 


Paraffin, fest. 
Paraffinél . . 
Glas 


Die stairkste Plastidenanreicherung wurde an der Grenzflache mit 
Paraffiné] beobachtet (Tafel I d—f). Die Verteilung entsprach der der 
Plastiden in den Siliconemulsionen, ebenso wie dort zeigte sich bei den 
wachsenden und nicht wachsenden Seitenisten die gréRte Differenz zwi- 
schen dem Verhalten der Plastiden. Der Umfang des spateren Zuwachses 
war in Paraffinél wesentlich geringer als in den Kulturen mit Silicon- 
emulsion, wogegen die Zahl wachsender Zellwandorte den Befunden in 
Siliconemulsion gegeniiber erhéht war. 

Die Plastidenanreicherung in den Spitzen des Haupttriebes und der 
Seiten‘iste m. V.. wie sie hier z. B. bei Paraffinél vorliegt, kann nicht auf 
die von Senn (1908) ermittelte phototaktische Verlagerung innerhalb der 
Bryopsis-Schlauche zuriickgefiihrt werden, da Paraffinél etwa_ einen 
Brechungsindex (np —1.48; Pfeiffer 1949) wie die jungen Bryopsis- 
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Schlauche (np — 1.49: Senn 1908, p. 364) besitzt. Dies ergibt sich auch 
daraus, daB die gleichen Verlagerungen — z. T. sogar verstarkt — auch bei 
einer Dunkelkultur von 12 Stunden zu beobachten sind. 

Es zeigt sich somit nach Tab. 10 — mit Ausnahme nicht wachsender 
Seitenaste o. V. —, da durch Anderung der Zellwandgrenzflache eine 
Plastidenverlagerung ausgelést werden kann, in der Art, da die wachsen- 
den Zonen die starksten Plastidenanreicherungen aufweisen. 


IIl. Diskussion 

Wie unsere Versuche gezeigt haben, wird die Plastidenverteilung bei 
Bryopsis einmal durch die wachsenden Zellwandabschnitte bestimmt, deren 
Anreicherung aber schon vor Beginn mefbarer Formveranderungen ein- 
geleitet worden sein kann. Gleichzeitig ergab sich, da dort, wo wir mit 
Sicherheit eine Grenzflachenanderung vorliegen haben, in der Folge dieses 
Eingriffes Plastidenverlagerungen ausgelést wurden. 

Die eigentliche wachsende Spitze ist allerdings plastidenfrei und wird 
von einem kernreichen .Meristemplasma“ (Janse 1889) eingenommen 
(Berthold, zit. nah Oltmanns 1923, III, p. 12). Diese Plasmakappe 
zeigt immer eindeutig den Vorgang des Spitzenwachstums an. 

Nach Steinecke (1925) besitzt das Plasma eine Polaritat, wonach ein 
Apiciplasma vornehmlich das positiv phototrope, das Basiplasma das ne- 
gativ phototrope Wachstum der Rhizoide bestimmt. Nach Noll (1903, 
p. 334) treten die Chloroplasten an dieser Plasmakappe aus dem peripheren 
Plasma — sobald dies in die Spitzenregion kommt — weiter nach innen zur 
Vakuole heran und .schwimmen“ dann auf der Oberseite des .,.Meristem- 
plasmas“ (s. a. Kiister 1939). Senn (1908) nimmt an, daf sich solche 
Plastiden im Meristemplasma, das wohl in steter Veranderung begriffen ist. 
nicht mehr festsetzen kénnen und da das Verhalten der Plastiden auf eine 
Veranderung der auReren Plasma-Hautschicht zuriickzufiihren ist. 

Normalerweise kommt es an den wachsenden Spitzen zu einer Plasma- 
stauung; solche plasmatische Anreicherungen haben wir besonders verstarkt 
in den Siliconversuchen beobachtet, die bei nicht wachsenden Spitzen fehlen. 

Plastidenansammlungen, wie sie auch friiher beobachtet wurden 
(Darsie 1939), kénnen durch das Licht bedingt sein, so da die dem Licht 
abgekehrien Rhizoide in der Regel plastidenarm sind und die apikale 
Region des Haupttriebes eine Anreicherung zeigt. Es ist daneben aber 
denkbar, da das Licht selbst grenzflachenenergieandernd wirkt (s. Ab- 
schnitt VI). Diese dem Licht zugekehrte Ansammlung kann offensichtlich 
durch die Anderung der Grenzflache iiberkompensiert werden, da auch die 
dem Licht abgekehrten wachsenden Abschnitte, wie wir bei dem Basalteil 
der Haupttriebe und den Rhizoiden in Quarzsand gesehen haben (s. 
Tab. 8, 10), auferordentlich plastidenreich sein kénnen. 

Wir sind auf Grund der Ergebnisse des Abschn. II (s. a. Abschn. VI) 
davon ausgegangen, da es méglich ist, das vermehrte Wachstum in Agar 
und auch an den anderen Grenzflachen Glas, Paraffin etc. durch eine 
Herabsetzung der Grenzflachenenergie der Zellwand zu erkliren. Dies 
wiirde nun hier bedeuten, daf eine Senkung dieser Energie auch schlieB- 

32** 
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lich eine Plastidenverlagerung auslést und da vornehmlich Orte, wo diese 
Senkung vorliegt, plastidenreich sind. Dieser Schlu® erklart uns zwanglos 
die sich mit steigender Agarkonzentration verschiebende Verteilung der 
Plastiden von der Basalpartie bzw. den Rhizoiden des Haupttriebes in die 
Spiizen der Fiederiste, da durch die Agarzugabe der Umfang der Fliche 
mit verminderter Grenzflachenspannung vermehrt wird. 

Ebenso kénnen wir auch die Anreicherung bei Paraffin, Glas und z. T. 
auch bei Paraffinél erklaren, sind aber andererseits gezwungen, die Frage 
zu priifen, ob die Plastidenanreicherung in den normalen wachsenden 
Spitzen ebenfalls auf eine Senkung der Grenzflachenenergie der Zellwand 
zuriickgefiihrt werden kann (s. a. Abschn. V und VI). 

Wir miissen also an dieser Stelle feststellen, daB die vorausgesetzte 
Senkung der Grenzflaichenenergie mit der Plastidenverlagerung im Zusam- 
menhang zu stehen scheint und daft diese Senkung eben nicht nur die Form- 
anderung des Schlauches ausliést, sondern gleichzeitig auch Wirkungen im 
Zytoplasma zeigt. Fiir diese zytoplasmatische Zustandsinderung kénnen 
wir hier weiter die Tatsache anfiihren, daB jeweils dort, wo wir Plastiden- 
anreicherungszonen vor uns haben, gleichzeitig der positive Plasmolyseort 
liegt, d. h. daB hier die Grenze zwischen Plasma und Zellwand verandert 
ist, aus der sich die verminderte Adhision des Protoplasten an der Zell- 
wand ergibt. 

In Abschn. II haben wir davon berichtet. da eine Auswertung der 
Seiteniaste m. V. bei den Plasmolyseversuchen zur Messung des Dehnungs- 
zustandes der Zellwand nicht méglich ist, da diese Seitenaste nur geringe 
Schrumpfungen oder ein mangejndes Ablésen von der Zellwand zeigen. 
Sollten tatsaichlich durch die veranderte Grenzfliche Anderungen der 
Adhisionseigenschaften des Protoplasmas an der Zellwand vor sich gehen, 
so miiRte sich diese Erscheinung hier gerade besonders klar zeigen. Nach 
dreitagiger Kultur von Bryopsis-Stecklingen mit 0.15% und ohne Agar 
ergab sich so das aus der folgenden Zusammenstellung ersichtliche Bild: 

Langenschrumpfung in Prozenten nach Plasmolyse 


Kontrolle 0.15% Agar 
Seitendste o. V. 9,6 8,05 
Seitenaste m. V. 0,7 8,8 


Bei Bryopsis ist die Beurteilung der Seitenaste m. V. dadurch sehr er- 
schwert, da diese durch den Zusammenhang mit der Plasmamasse des 
Haupttriebes bei der Plasmolyse keine entsprechende Verkiirzung der 
Seitenaste zu erfahren brauchen, die Verbindung mit dem Hauptschlauch 
wahrend dieses Vorganges einen Plasmaaustausch mit letzterem erlaubt 
und der Hauptschlauch sich hierbei z. T. nur in den proximalen Teilen von 
der Wand abhebt. Ebensolche Verhiltnisse miiBten aber auch in dem Falle 
des Agarzusatzes vorliegen, was nicht der Fall ist. Wir kénnen nach diesen 


Zahlen somit eine durch Agarzugabe verminderte Adhision des Zytoplasmas 
an der Zellwand vermuten. 


Die Ursachen der Verteilungsverhiltnisse der Plastiden bei Zusatzen 
von Paraffinél bzw. Siliconemulsion sind, wie wir gesehen haben, zwei- 
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facher Art. Wachsende Seitenaste zeigen Apikalanreicherung und_ nicht 
wachsende Seiteniaste Basalanreicherung. Falls hier ein Grenzflachenspan- 
nungspotential die Verteilung bedingt, so daB in der Zone bzw. am Orte 
verminderter Grenzflachenenergie der Zellwand eine Anreicherung erfolgt, 
miiRte ein solcher Zellwandort bei den wachsenden Seitenasten m. V. an 
der Spitze, bei den nicht wachsenden Seitenisten o. V. an der Basis liegen, 
und zwar hier — nach der Starke der Verteilung zu schlieBen — an der 
Querwand zum Haupttrieb. Bei den wachsenden Partien der Seiteniiste 
m. V. ist durch die Grenzflache Paraffinél die normale Plastidenanreiche- 
rung wesentlich verstarkt. 

Beobachtungen von Schilling (1915) zeigen uns, daB bei héheren 
Pflanzen durch ein Uberstreichen mit Paraffin starke ZellvergréRerungen 
in Geweben, die zu auRerlich sichtbaren Anschwellungen fiihren, hervor- 
gerufen werden kénnen. Man hat diese Erscheinung auf eine Wasseriiber- 
saittigung durch Transpirationshemmung zuriickgefiihrt (Be necke- Jost 
1923, Il, p. 74). Eine Ubersattigung der Zellen mit Wasser ist aber nach den 
osmotischen Gleichgewichten ohne Veranderung der osmotischen Zustands- 
groéRen undenkbar. Man kann hier also wohl ebenso eine Paraffinwirkung 
auf die Grenzflache der Zellwand vermuten, die zu einer Wachstums- 
stimulation Anla& gegeben hat. Andererseits ist aber auch eine Beein- 
flussung von Plasmagrenzflachen durch Paraffinél méglich, da Allium- 
Protoplasten Paraffinéltropfen benetzen (Hofmeister 1954). 

Agar, Glas, Paraffin (fest), Quarz kénnen entweder durch die Grée 
ihrer Molekiile (s. a. Abschn. I) oder durch die geringe Léslichkeit die 
aiuBere Plasmagrenzschicht nicht passiert haben. Bei Paraffinél ist es da- 
gegen nicht ausgeschlossen, da Anteile dieses Kohlenwasserstoffgemenges 
in entsprechenden lipophilen Phasen der Grenzschicht gelést werden. Wenn 
wir davon ausgehen, daf Kohlenwasserstoffe vom Heptan (C;H,,) bis zum 
Oktadekan (C,,H,,) im Paraffinél enthalten sind, so wiirde dies Molekular- 
gewichte von ca. 100 bis ca. 234 bedeuten. Zumindest niedrig siedende 
Kohlenwasserstoffe kénnten also auf Grund ihrer MolekiilgréRe und bei 
enisprechender Lésungsméglichkeit die Plasmagrenzschicht passieren. Fiir 
Silicone, die ja von aromatischen Kohlenwasserstoffen angegriffen werden, 


scheint die gleiche Méglichkeit gegeben. 


Da sich aber die Versuchsergebnisse dieser beiden Substanzen (aufer 
bei den nicht wachsenden Seitendsten o. V.) z. T. mit den iibrigen Ergeb- 
nissen bei Agar, Glas, Paraffin (fest) sowie Quarz vergleichen lassen, diir- 
fen wir annehmen, daf auch hier Verainderungen in der Grenzflache der 
Zellwand die Verlagerung bedingen. 

Im Mittelpunkt aller bisherigen Untersuchungen iiber Plastidenverlage- 
rungen stand die Frage, ob die Verlagerung der Plastiden aktiv oder passiv 
durch das Protoplasma erfolgt (Noll 1903; Senn 1908; s. a. Voerkel 
1934). Unsere Beobachtungen deuten jeweils dort, wo die auRergewohnlich 
starke, vielschichtige Plastidenansammlung auftritt, darauf hin, da hier 
gleichzeitig auch Ansammlungen von Zytoplasma erfolgt sein miissen, was 
am deutlichsten in den Spitzen der Zuwachsabschnitte aus den Silicon- 
kulturen zum Ausdruck kommt. 
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Die Ansammlung der Plastiden bringt zweifellos lokal eine bessere 
Ernaihrungsméglichkeit mit sich, da& diese aber direkt Ursache fiir das 
lokale Wachstum ist (Winkler 1900), ist wohl ausgeschlossen, da unsere 
Versuche die Verlagerung als Folge der Grenzflichenainderung ergeben 
haben. 

Mit der Auswertung dieser Beobachtungen haben wir nachgewiesen, dak 
Grenzflacheninderungen, hier als Minderung der Grenzflachenenergie der 
Zellwand gedeutet, auRer der Wachstumsbeeinflussung noch mikroskopisch 
sichtbare Wirkungen auf das Zytoplasma und seine Organellen zeigen. 
Diese Grenzflachenwirkung kommt entweder direkt iiber die auRere 
Plasmagrenzschicht oder indirekt iiber die Zellwand zustande, deren 
Beeinflussung in Abschn. II bereits festgestellt wurde, und ist keine Folge 
meRbaren Wachstums der Zelle. 


IV. Weitere Versuche zur Beeinflussung der Zellgestalt 
durch Anderungen der Grenzflache 


Einleitung 

Die Diskussionen der Abschnitte I—III ergaben, daf& es méglich ist, die 
Forminderungen bei Bryopsis muscosa u. a. als eine Folge der Grenz- 
flicheninderung — wohl vornehmlich der Grenze: Zellwand — Aufen- 
phase — anzusehen. Diese Grenzflaichenanderung wurde bisher als eine 
Anderung der Grenzflachenenergie, der energetischen Beziehungen zwischen 
der Zellwand und dem Aufenmedium diskutiert. Bei der Annahme, daf 
u. a. auch solche allgemein vorliegende Energien an Phasengrenzen eine 
Rolle bei der Gestaltung der Zelle mitspielen sollten, miiRten wir erwarten, 
da auch bei anderen Objekten Formanderungen durch Veranderung der 
Grenzflaiche, an der die Zellwand gebildet wird. erfolgen. 

Aus diesem Grunde wurden Vergleichsversuche mit weiteren Objekten 
angesetzt. Die Methodik dieser Versuche ist bei den entsprechenden Kapi- 
teln aufgefiihrt. Der verwendete Agar wurde im allgemeinen so wie in 
Abschn. I ausgefiihrt behandelt. Bei Vergleichsversuchen stellte es sich her- 
aus, daB in den verwendeten niedrigen Agarkonzentrationen keine Unter- 
schiede der Wirkung zwischen den mit und ohne Ather-Alkohol-Extraktion 
gereinigten Agarproben der Herkunft ..Kobe~ bestehen. 


I. Experimenteller Teil 
a) Versuche mit Hormidium nitens 


Hormidium nitens entwickelt sich auf der Oberflache von Nahrlésungen. 
Hier entstehen seidenartig glanzende ..Haute“ durch eng nebeneinander- 


Tafel I: Bryopsis muscosa, Plastidenverlagerungen. a in Meerwasser, b auswach- 

sende Rhizoide an Seitenisten o. V., c wachsende Seitenastspitze, d—f Grenzfliche 

Paraffinél (d. e Seiteniste m. V., f Seitenaste o. V.), g—I in Siliconemulsion 

(g, h Seiteniste m. V., i Seiteniiste o. V.. k wachsende Seitenastspitze, | proximale 

Plastidengrenze), m Haupttriebspitze, abgelést von der Grenzflache Paraffin (fest). 
Vergr.: a, b. d. f. g. i. k. 1, m: ca. 48X: c. e. h: ca. 220. 
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liegende Zellfaden, deren Aussehen sich nach einigen Wochen Kulturzeit 
andert, wenn die Zellfaden in Einzelzellen oder kurze Fadenstiicke zer- 
fallen. Klebs (1928) vertrat die Ansicht, da® diese Erscheinung durch 
einen Mangel an Nahrsalzen einsetzen kann, In jiingster Zeit wurde bei 
Stichococcus bacillaris und u. a. auch bei Hormidium nitens iiber diesen 
Fadenzerfall durch Schroder (1954) berichtet. Sie konnte nachweisen, 
daf der Zerfall durch KCl geférdert bzw. ausgelést wird und die Wuchs- 
form der Faden sowie die Form der Zellen durch diverse Salze verandert 
werden kann. 

Bei den hier vorliegenden Untersuchungen wurde Hormidium auf 
0.1% Benecke-Nahrlésung (Geitler 1925) vorerst am Tageslicht, 
spiter unter der Leuchtstofflampe HNW (Osram) bei etwa 20°C in 
Erlenmeyerkolben bzw. in Esmarchschalen im 16-Stunden-Tag kultiviert. 
Das gleichmafige Inoculum wurde durch ein Beimpfen mit 1 ml Zellfaden- 
suspension gleicher Dichie gewahrleistet. 


a) Die Wirkung von Agar 


Ein 0,125%iger Agarzusatz bewirkte bei Hormidium eine Steigerung der 
Oberflachenentwicklung (s. Tab. 11). Es ergab sich, daB die Wuchsform von 
Hormidium weitgehend durch die Héhe des Agarzusatzes beeinflu@t wer- 
den kann. Wahrend es in der Konirolle gelegentlich nur zu geringer Ent- 
wicklung von kleinen Oberflachenhiuten kommt, ist diese in 0.06 und 
0.125% gefordert und in 0.23% Agar stark gehemmt. 


Tab. 11. Gesamtmenge von Hormidium nitens nach vierméchiger Kultur in 
Benecke- Nahrlésung mit steigenden Agarzusatzen. 





Agarkonzentr. % 0,06 0,125 





Gesamtmenge mm?! ‘ 100 170 
mittlere Zellange in 
estas oe) © 8 3,2! 98 3,29 3.50 


' Die Gesamtmenge wurde durch 15 Min. Zentrifugieren bei 2200 U/min be- 
stimmt. 


> 


2 1E=1 Mikrometerokular-Einheit. 


Durchmesserverainderungen konnten hier nicht sicher erfaBt werden. Die 
mittlere Zellange war in 0,125% Agar am héchsten, in 0.23% dagegen stark 
herabgesetzi. Wir kénnen also, ebenso wie bei Bryopsis, eine Optimum- 
kurve der OberflachenvergréRerung feststellen, deren Gipfel hier bei 
0.125% Agar liegt. 


p) Die Wirkung verschiedener oberflichenaktiver Substanzen 


Die Tatsache, da&® Hormidium auf der Oberflache von Lésungen wiichst, 
erméglicht uns die Priifung einer eventuell einseitigen Einwirkung von 
oberflachenaktiven Substanzen. Eine wachstumsregulierende Wirkung miiB- 
ten wir demnach aus der Kriimmung der Zellfaden entnehmen kénnen, 
sofern sie auf der Oberflache der Lésungen gewachsen sind. Hier wachsen 
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die Zellfaden in einem Hydraturgefille auf, was sich deutlich darin zeigt, 
daB Zellfaiden, die plétzlich allseitig von der Nahrlésung benetzt werden, 
starke Kriimmungen mit teilweisem Fadenzerfall durchfiihren. Wahrend 
der normalen Kultur kommt es nach dem 17, Tag zu einem steilen Anstieg 
der Zellzahlen, die in 40 ml Lésung mit dem 28. Tag ihr Maximum er- 
reichen. Die Wasserstoffionenkonzentration der Nahrlésung zeigt nach dem 
20. Tag einen steilen Anstieg von pH 6,1 auf pH 3,6. Kulturen, die alter als 
4 Wochen sind, haben eine verminderte Oberflachenspannung der Nahr- 
lésung. Die zeitlichen Differenzen lassen vermuten, daB® das oberflaichen- 
aktive Prinzip nicht mit den Substanzen identisch ist, die zum Sinken des 
pH AnlaB geben. 

Es wurden die folgenden oberflachenaktiven Substanzen untersucht: 
Polyvinylalkohol (=PVA) und Siliconemulsion (Wacker. Miinchen), 


Abb. 19. Hormidium nitens auf der Oberflaiche der Nahrlésung. a ohne. b mit 


0.1% PVA. Vergr.: ca. 12X. 


Polywachs (H iil s, Marl), Tween 80 (Bayer) und ein Netzmittel H 143/1 
(Riedel de Haen) ®. 

Vergleichen wir die Wuchsformen von Hormidium auf der Oberflache 
der mit diesen Substanzen in steigenden Konzentrationen versetzten Nahr- 
lésungen. so ergibt sich (Abb. 19). daB nur PVA regelma&Big eine starkere 
Kriimmung der Faden zeigt. 

PVA hat demnach hier eine formative Wirkung auf das Wachstum. 
Diese Feststellung laBt vermuten, daB PVA vielleicht ebenso wie bei 
Aspergillus niger (Stapp u. Wetter 1953: Wetter 1954) einen Ein- 
flu& auf die Gesamiproduktion ausiibt. 

Konzentrationsversuche ergaben (Tab. 12), da in 0,05% PVA die 
Gesamtproduktion von Hormidium am héchsten ist. Die Entwicklung der 


12 Kinem Teil der genannten Firmen: Wacker, Chemische Werke Hiils und 
Riedel de Haen ist fiir die kostenlose Uberlassung der Praparate zu danken. 
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Zellfaden auf der Oberflache der Nahrlésungen nimmt mit héheren PVA- 
Konzentrationen ab, in 0.2% liegt nur noch eine auRerst geringe Menge auf 
der Oberflaiche schwimmender Zellfaden vor, die starke lockige Kriimmun- 
gen zeigen. 

Die Versuche der Tab. 12 wurden in den Friihjahrs- und Sommer- 
monaten durchgefiihrt. Wahrend der Spatsommer der Jahre 1952—1954 
verschob sich das Optimum der Entwicklung zu 0.1% PVA. Im Herbst und 
im Winter zeigte sich dagegen eine Veranderung in der Wachstumsweise 


Tab. 12. Gesamtmenge von Hormidium nitens nach znélftaégiger Kultur in 

Benecke- Nahrlésung mit Zusatz von steigenden Mengen PV A (die Starke der 

rel. Entwicklung auf der Oberflaéche der Lésungen wird durch die Zahl der 
+-Zeichen angegeben). 





PV A-Konzentration Entwicklung auf der Ober- 


is Gesamtmenge in mm? 
% fliche 8 





0 - 115 
0,0125 + 4. 180 
0,025 +44 260 
0,05 -- - 300 
0,1 190 
0,2 - 140 


von Hormidium. Die Hauptmasse der Zellen wuchs wihrend dieser Zeit 
submers. Die letzte Tatsache deutet darauf hin, da® die Benetzungseigen- 
schaften der Zellwande jahresperiodischen Anderungen unterliegen. 

Vergleichsversuche mit Tween 80 (Bayer) ergaben im allgemeinen die 
gleiche Erscheinung der Gesamtproduktionssteigerung wie bei PVA, jedoch 
fiel das Maximum der Zellentwicklung mit der Oberflachenentwicklung auf 
der Lésung zusammen. Dieses Maximum lag bei 0.006% Tween, wahrend 
bei héheren Konzentrationen ab 0.05% nur submerse Entwicklung erfolgte. 

Wir kénnen insgesamt also feststellen, da wir mit Agar ahnliche Ver- 
haltnisse der OberflachenvergréRerung wie bei den Versuchen mit Bryopsis 
vorfinden und da es auch bei PVA denkbar ist. daB Anderungen der 
Grenzflache die entsprechende Entwicklung auslésen. 


y) Die Wirkung der Grenzflachenénderung auf den Fadenzerfall 


Wie wir bereits oben ausgefiihrt haben. kann durch eine Benetzung der 
an der Luft befindlichen Oberseite der Zellwande von Hormidium eine 
Kriimmung der Zellfiden und ein Fadenzerfall ausgelést werden. Diese 
Erscheinung |aBt sich auch dann experimentell hervorrufen, wenn die Zell- 
faden kurz vor dem natiirlichen Fadenzerfall stehen. Die 
gesteigerte Benetzung kann hervorgerufen werden, wenn die Zellfaden mit 
dem 0,1 vol% Netzmittel H 143/1 vor- und mit einer 0,1vol% Siliconemulsion 
nachbehandelt wurden. Dabei kommt es zu einer verstirkten Benetzung, 
auch ohne daf die gesamten Zellfaden untertauchen, und zu einer Ver- 
stirkung der bereits in der Oberflachenhaut der Kultur vorliegenden Kriim- 
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mung der Faden. Dieses Verhalien fiihrt dann zu dem Zerreifen der lan- 
geren Fadenstiicke in kiirzere, wenigzellige Teile. 

Ebenso lie8 sich der Fadenzerfall durch TES-Zusitze (1—10 mg/l) be- 
schleunigen. 

Insbesondere aus den Benetzungsversuchen mit Silicon kénnen wir ent- 
nehmen, daf offensichtlich bereits eine geringe Erhéhung der Benetzung 
ausreicht, Kriimmungen und somit Fadenzerfall der Zellfaden auszulésen. 
Diese Erscheinung der Benetzungsinderung zeigt sich mikroskopisch in 
einer Anderung der Lichtbeugung an der Grenze Nahrlésung — Zellwand, 
also in einer Anderung des Benetzungswinkels. 

Zusammenfassend kénnen wir sagen, daf offensichtlich Anderungen der 
Grenzfliche den Fadenzerfall mit beeinflussen kénnen. 


b) Versuche mit Mucor racemosus 


Ritter (1913, 1917) konnte zeigen, daR bei Mucor racemosus durch 
Zusiatze von organischen Sauren bzw. auch durch Zusiatze von NaCl Form- 
ainderungen der Hyphen auftreten. Diese auferordentliche Fahigkeit zur 
Anderung der Hyphenform lie® Mucor besonders geeignet fiir die Durch- 
fiihrung von Versuchen mit solchen impermeablen Substanzen erscheinen. 
die vermuilich lediglich die Grenzflacheneigenschaften der Zellwand andern. 
Die Formanderung von Hyphen z. B. in der Art, da& durch auRere Ein- 
wirkung ,SproRmyzel* ausgebildet wird, ist wohl im ganzen Pilzreich ver- 
breitet (s/s Giuumann 1949), Versuche mit Agarzusatzen und z. T. auch 
mit PVA zu den Nahrlésungen, wo eine Steigerung des Myzelgewichtes 


bei Pilzen gefunden wurde, liegen mit den Mitteilungen von Rippel 
(1936a, b: s. a. Pulkki 1933, zit. nach Virtanen 1936), Stapp und 
Wetter (1953), Wetter (1954) und Sauthoff (1955) vor. 

Die Zellwainde der Zygomyceten geben Chitinreaktion (G&Aaumann 
1949), sie haben also nicht die Zusammensetzung wie die von Bryopsis, wo 
Zellulose vorherrscht. 


Mucor racemosus wurde in den eigenen Versuchen in 100-ml-Erlenmeyer- 
kolben mit 40cm? Nahrlésung 3 Tage bei 27°C dunkel kultiviert. Die 
Nahrlésung hatte die Zusammensetzung 4,0g Glukose, 0,7 g NH,NO,, 
0.1¢ KH,PO,. 0,05 g MgSO, X 7H,O in 100ml Aqua bidest. Die einzelnen 
Kolben wurden mit einer Sporensuspension gleicher Dichte beimpft. Fiir 
die Breitenmessungen wurde lediglich submerses Myzel verwendet. 


Die Wirkung von Agar und PV A 

Wie aus der Abb. 20 hervorgehi, bewirkt Agar bei Mucor eine Ver- 
minderung des mittleren Durchmessers mit steigender Agarkonzentration 
und gleichzeitig eine Steigerung des Myzel-Trockengewichtes. 

Das Myzel-Trockengewicht wird hier bei Mucor ebenso wie bei den Ver- 
suchen von Stapp und Wetter (1953) und Sauthoff (1955) so ge- 
steigert, da nicht — wie bei Bryopsis — bei 0.1% Agar wiederum eine 
Abnahme der Oberflachenentwicklung einseitzt. 

Bei den Versuchen mit PVA ergab sich dagegen keine gleich gute Re- 
produzierbarkeit und ebenso keine dem Agar vergleichbare Myzel-Trocken- 
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gewichissteigerung, wie sie Stapp und Wetter (1953) berichteten 
(Abb. 21). 

Beide Versuchsreihen zeigten mit steigender Konzentration des Zusatzes 
eine Durchmesserabnahme der Hyphen. Gleichzeitig wurde in PVA haufig 
in hohen Konzentrationen eine stirkere Verzweigung des Myzels beobach- 
tet, dagegen lagen in Agar in diesen Fallen meistens zahlreiche lange und 
diinne Hyphen vor. Die Myzeldecke war bei den Versuchen mit Agar im 


Durchmesser 
€ 
15 


Myzel- 
trackengewicht 
mg 

100 








0 00125 0025 O05 Q7 0.2% 

Agar 
Abb. 20. Mitilerer Durchmesser der Hyphen und Myzel-Trockengewicht von Mucor 
racemosus nach fiinftagiger Kultur in einer Nahrliésung mit steigendem Agarzusatz. 
mittlerer Hyphendurchmesser, ---- mittleres Myzel-Trockengewicht. 





Gegensatz zu PVA sehr dicht. Dieser Befund stimmt mit den Versuchen 
Sauthoffs (1955) iiberein, wo bei Agarzusitzen zu der dort verwendeten 
F ries - II - Nahrlésung ebenso eine verstarkte Myzelentwicklung unmittel- 
bar an der Niahrlésungsoberflache festzustellen war. 

Die Versuche mit Mucor sind soweit mit den Ergebnissen bei Bryopsis 
gleich, da hier wie dort mit steigender Agarzugabe eine Durchmesser- 
verminderung der Zuwachsabschnitte stattfindet. 


c) Versuche mit Wurzeln 
a) Lepidium sativum 
Es wurden Versuche mit Hilfe des Kresse-Wurzeltests (Moe wus 1949) 


angesetzt, um eine eventuelle Wuchsstoffaktivitat der verwendeten Agar- 
herkiinfte zu priifen. Der genannte Test wurde so variiert, daf die Kultur 
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in Becherglisern mit 100ml Versuchslésung (Agar in Aqua bidest.) durch- 
gefiihrt werden konnte. Die Bechergliser wurden mit gelochtem Filter- 
papier bedeckt. Die gleich langen Wurzeln der Kressekeimlinge tauchten 
in die Lésung ein. Je Becherglas wurden 10 Keimlinge 40 Stunden unter 
einer Glasglocke in einem temperaturkonstanten Dunkelraum von 27°C 
kultiviert. Herkunft und Vorbehandlung der Kresse waren die gleichen 
wie bei friiheren Versuchen (v. Weihe 1953). 


Durchmesser 


5 


Myzel- 
trockengewicht 
mg 

4 700 














O 00125 0025 0,05 


Abb. 21. Mittlerer Durchmesser der Hyphen und Myzel-Trockengewicht von Mucor 
racemosus nach fiinftaégiger Kultur in einer Niahrlésung mit steigendem PVA- 
Zusatz. mittlerer Hyphendurchmesser, --~—- mittleres Myzel-Trockengewicht. 


Wie wir aus Abb. 22 sehen kénnen, wird durch den Agarzusatz das 
Wurzelwachstum gesteigert. Die Agarherkiinfte (Kobe I“ und Merck, 
Pulveragar) zeigen ein unterschiedliches Ergebnis. Bei ,,Kobe I“ kommt es 
mit steigender Agarzugabe zu keinem Abfall der Wachstumsfoérderung, im 
Gegensatz zu dem verwendeten Merck- Agar. Aus diesem Grunde wur- 
den die Versuche mit Mucor racemosus und Hormidium nur mit dem 
Stangenagar ,,Kobe I“ durchgefiihri. Der Durchmesser der Wurzeln, ge- 
messen in Wurzelmitte, nahm gering mit der Agarzugabe ab. 

Wir miissen also feststellen, da entweder im Agar ein aktives wachs- 
tumssteigerndes Prinzip noch nach der Extraktion verblieben ist, oder aber 
da der Agar selbst diese Wachstumsférderung durch Veranderung des 
energetischen Zustandes der Grenzfliche der Epidermiszellwande bewirkt. 
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Der Merck- Agar enthalt offensichtlich noch Verunreinigungen, deren 
Wirkung bei hohen Konzentrationen besonders deutlich ist. 

Fiir die Diskussion der Erscheinungen bei Lepidium und ihre Verwert- 
barkeit als Nachweis eines im Agar enthaltenen Wuchsstoffes muf hier auf 
Abschn. VI verwiesen werden. 

Ldnge 


mm 
50, 











i 4. a 





0025 005 0,1 0.15% 
Agar 
Abb. 22. Keimwurzelzuwachs von Lepidium satioum nach 40 Std. in Aqua bidest. 
mit steigendem Agarzusatz. — Kobe I-Agar, Merck- Agar, 
mittlerer Wurzeldurchmesser in Kobe I-Agar. 


f) Ageratum mexicanum, Tradescantia 


Vergleichsversuche mit den Adventivwurzeln von Ageratum mexicanum 
.Blauer Peter“ und Tradescantia ergaben nach dem Einstellen der Steck- 
linge in waRrige Agar- bzw. PVA-Lésungen schwer reproduzierbare Fér- 
derungen und Hemmungen des Wurzelwachstums. 

Es stellte sich aber einheitlich heraus, daf unabhangig von dem Volu- 
men des eigentlichen Wurzelgewebes die OberflachenvergréRerung mit stei- 
gender Agarkonzentration dadurch stark gesteigert wird, daf regelmafig 
eine Erhéhung der Zahl und eine Verlangerung der Wurzelhaare einsetzte. 
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Dieser Effekt war andererseits bei den Versuchen mit Lepidium nicht so 
deutlich. Eine zahlenmafige Erfassung dieser auRerordentlich starken 
Wurzelhaarproduktion ist nicht méglich. 


d) Beobachtungen an Wurzelhaaren 


Vergleichend kénnen wir feststellen, da& bei Lepidium-, Ageratum- und 
Tradescantia-Wurzeln die OberflachenvergréRerung durch Agarzusiatze ge- 
steigert wird. Dies auBert sich bei Lepidium in einer VergréRerung der 
Wurzeloberflache ohne eine starke Vermehrung der Haarbildung, bei 
Ageratum und Tradescantia dagegen in einer Steigerung der Wurzelhaar- 
entwicklung. Dieses Ergebnis deutet auf die Feststellung bei Bryopsis hin 
(s. Abschn. I), da durch hohe Agargaben die Zahl wachsender Zellwand- 
orte erhéht wird und daf durch die 
Gegenwart von Agar bzw. hier auch 
PVA eben iiberhaupt erst ein Wachs- 
tum ausgelést wird. 

Wurzelhaare von Lepidium zeigen 
dariiber hinaus auch dann mehr oder 
weniger starke Durchmesserveranderun- 
gen, wenn die Wurzeln in Aqua bidest. 
oder in feuchter Luft, bei hoher oder 
niedriger Temperatur, im Licht oder 
im Dunkeln aufgewachsen sind. Die- 
ser Unterschied zeigte sich besonders 
zwischen den belichteten und den un- 
belichteten Haaren (Abb. 23). Es ergab 
sich, da Wasser, erhéhte Temperatur 
und Dunkelheit durchmesservermin- —) & 9) ® 
dernd wirken. Im allgemeinen sind Abb, 23. Wurzelhaare von Lepidium 
die Zahlen schwer reproduzierbar und _ sativum bei 20°C. a dunkel, b Tages- 
auch bei den geringen Groen schwer licht. Vergr.: 600X. 
zu messen. Das ermittelte Verhialtnis 
der Durchmesser war: Tageslicht : Dunkelheit & 1 : 0.55 (20°C): feuchte 
Luft : Wasser & 1 : 0,75 (20°C); 79°C : 27°C x1 : 0,61. 

Eine Anderung der Grenzflache liegt wohl dann vor, wenn wir Wasser 
und feuchte Luft vergleichen. Exakte Vergleiche sind schwer méglich, da 
hier sicher auch trophische Veranderungen stattgefunden haben. 


e) Versuche mit Helodea densa 


Bei den bisherigen Versuchen zur Priifung der Wirkung der Grenz- 
flichenanderung auf die Form von Zellen und Geweben haben wir Objekte 
verwendet, deren AufRenflache frei von einer Kutikula ist. 

Aus diesem Grunde wurden Versuche mit Helodea-densa-Siecklingen 
angesetzt. Als Versuchsgefafe wurden 1-l-Einkochgliser verwendet, je Glas 
3 bzw. 10 dekapitierte Kopfstecklinge in gewaschenen Sand gesteckt und 
mit 800ml Lésung gefiillt. Zur Vermeidung intensiven Algenwachstums 
konnte keine reine Nahrlésung verwendet werden. Die Versuche wurden 

Protoplasma, Bd. XLV/3 323 
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daher in Leitungswasser mit 1 g KNO,/Liter durchgefiihrt. Die Aufstellung 
erfolgte in einem Wasserbad, das durch Anschlu8® an die Wasserleitung 
standig durchstrémt und durch zwei eingebaute Heizréhren und Thermo- 
stat konstant auf 20°C gehalten wurde (Abb. 24). Das Versuchsbecken stand 
in einem Gewiichshaus. In den Som- 
mermonaten erwies sich eine zusatz- 
liche Schattierung mittels Schatten- 
leinen begiinstigend. 
Helodea densa wurde in einem 
zweiten. Wasserbecken im _ gleichen 
Gewachshaus vorkultiviert. 
Normalerweise zeigen die Sprosse 
im Friihjahr und in den ersten 





— eee §Sommermonaten eine annihernd 
Abb. 24. Temperaturkonstantes Wasser- Wirtelige Stellung der Blatter, die 
bad fiir Submerskulturen héherer Pflan- durch longitudinale Epitrophie stark 
zen. KulturgefaRe: 1-l-Einkochglaser. herabgebogen und durch eine trans- 
versale Hypotrophie an den Seiten 
etwas nach oben gekriimmt sind. In den Spatsommer-, Herbst- und Winter- 
monaten ist diese Hypo- und Epitrophie vermindert, die Blatter sind relativ 
schmal, meist etwas kiirzer als im Sommer, und auch die Internodien bleiben 
stark verkiirzt. 





25. Stecklinge von Helodea densa nach vierwochiger Kultur mit (b) und 
ohne (a) Agarzusatz. 


Durch Zusatze von 0.15% Agar ergab sich bei der Kultur in den Winter- 
monaten (Januar), da — im Gegensatz zur Kontrolle — in vermehrtem 
Mae ruhende Achselknospen austreiben und auBerordentlich stark ver- 
langerte Internodien ausbilden. Die Blatter stehen eindeutig wechselstandig 
und voneinander entfernt. Sie sind stark verschmalert und verlangert. 
haben ein grasblattartiges Aussehen und zeigen im ausgewachsenen Zu- 
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stand eine weitgehende Aufhebung der normalen epi- und hypotrophen 
Erscheinungen. Die Kontrollpflanzen weisen keinen oder nur einen gerin- 
gen Zuwachs auf, hier sind die Blatter, wie oben aufgefiihrt, gekriimmt 
(Abb. 235). 

Diese Wirkung von Agar kann in den Sommermonaten nicht ohne wei- 
teres erzielt werden. Hier treten vorerst im Agar Seitensprosse auf, die sich 
von denen der Kontrolle kaum unterscheiden. Werden diese Seitenachsen 


Tab. 13. Mittlere Blatt- und Zellgréfen der Adchselsprosse von Helodea densa nach 
viernéchiger Kultur mit und ohne Agar. 





Mittl. Epider- 
miszellbreite 

der Blattober- 
seite in E! 


Mittl. Mittl. Mittl. 
Blattlange Blattbreite Blattober- 
mm mm flache mm? 


Mittl. Zahl d. 
Epidermiszel- 
len/Blattbreite 


Agar-Konz. 
0 


oO 





0 10,89 1,49 32.46 3,19 61,5 
0,15 17,36 1,01 35,06 2,69 49,1 


11E=1 Mikrometerokular-Einheit. 


aber als Kopfstecklinge ohne Dekapitation wieder gesteckt, also eine 
Passagenkultur durchgefiihrt. so tritt der gleiche Effekt wie in den Winter- 
monaten auch hier nach etwa drei Passagen auf. 

Wir kénnen hieraus entnehmen, daB der Agar keinen EinfluB auf die 
zweifellos in den Achselknospen der Sommermonate bereits vorliegende 
Determination hat. Er kommt also erst nach einiger Zeit zu einer Wirkung. 


Tab. 14. Blatt- und Zellgréfe der mittleren ausgewachsenen Blatter an vergleich- 
baren Achselsprossen von Helodea densa nach vierméichiger Kultur mit und ohne 
Agar. 





Blatt- Mittl. Epider- 


t ; f E : Zahl der Epi- 
Agar-Konz. Blattlange Blattbreite zs miszellbreite ey a 
a oberflache dermiszellen / 
A mm mm es der Blattober- ; 
mm? ecegan . Blattbreite 
seite in E 





0 1,59 


0,15 P45 0,86 


Anders ist es in den Wintermonaten, wo ja das Austreiben ruhender 
Knospen angeregt wird. 

Die beobachtete Agarwirkung kann nicht auf die verminderte Lidhi- 
energie zuriickgefiihrt werden, da verdunkelte Pflanzen diese Reaktionen 
nicht zeigen, sogar intensiver beleuchtete vor allem in den Wintermonaten 
sehr ausgepragte entsprechende Forminderungen aufweisen. 

Vergleichen wir die Blatter an ausgewachsenen Achselsprossen der Kon- 
troll- und Versuchspflanzen, so geben uns die Mittelwerie keine den augen- 
scheinlichen Verhiltnissen entsprechende Gréfen (Tab. 13). 


3s* 
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Es ergibt sich iiberraschenderweise, daf die Differenz zwischen den mitt- 
leren Blattoberflichen relativ gering ist. Wir miissen aber beriicksichtigen, 
daf fiir die Mittelwerte der Tab. 13 auch die knospen- sowie hauptachsen- 
nahen Blatter verwendet wurden, die teilweise andere Verhaltnisse zeigen. 
Vergleichen wir niaimlich von Achselsprossen gleicher Blattzahl nur die mitt- 

Zelibreite 
’ 








Linker Blattrand Rechter Blattrand 


ohne Agar 


Zelibreite 
E— 








Linker Blaltrana Rechter Blattrand 
mit Agar 


Abb. 26. Epidermis-Zellbreite der Blattober- und -unterseite an Hand von Blatt- 
beispielen von Helodea densa nach vierwéchiger Kultur mit und ohne Agar. 
a Oberseite, b Unterseite. 


leren ausgewachsenen Blatter, so ergibt sich die augenscheinliche, gréBere 
Differenz (Tab. 14). 

Hier zeigt sich also eine Verstarkung der Differenz zwischen der Blatt- 
lange, Breite und der Epidermiszellbreite bei Versuch und Kontrolle. Es 
ergibt sich aber bei der Blattoberflache wohl eine entgegengesetzte, aber 
im Vergleich zu den iibrigen Zahlen ebenfalls wieder eine geringe Differenz. 

Vergleichen wir in beiden Tabellen die Zahl der oberen Epidermiszellen/ 
Blattbreite, so sehen wir, daf die Breitenabnahme der Blatter im Versuch 
nicht allein auf eine Abnahme des mittleren Zelldurchmessers zuriick- 
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gefiihrt werden kann, sondern daft tiefergreifende Umstimmungen bereits 
bei der Anlage des Blattes vorgelegen haben miissen. Diese letzte Tatsache 
erklart uns auch die Erscheinung, da wir in den Sommermonaten erst nach 
mehrfachen Agarpassagen Formianderungen von Blattern beobachteten. 
Zweifellos hat — wie oben gesagt — hier bereits eine weitgehende Deter- 
mination der Blatter vor der Méglichkeit der Agareinwirkung vorgelegen. 
Daf aber auch schon friihzeitig — bei der ersten Agarpassage — Form- 
anderungen zu verzeichnen sind, ergibt sich auch daraus, daf hier im Ver- 
such eine geringe Steigerung der Internodienlange festzustellen ist. 

Die mittleren Epidermiszellbreiten von Blattober- und -unterseiten zei- 
gen relativ grofe Differenzen, und zwar das folgende Verhaltnis: 

Kontrolle: Blattoberseite : Blattunterseite = 1 : 0,55 
0.15% Agar: Blattoberseite : Blattunterseite = 1 : 0,58 
sie sind aber ebenso wie auch das Verhialtnis der Zellzahlen/Blattbreite in 
der Blattmitte zwischen Kontrolle und Versuch praktisch gleich, d. h. daf 
durch Agar ebenso der Epidermiszelldurchmesser der Blattunterseite ver- 
mindert wird. Die Schwankung der Blattbreite selbst ist jeweils auf der 
Blattoberseite gréRer (Abb. 26). 

Zusammenfassend kénnen wir sagen, da Agar bei Helodea eine Form- 
ainderung des Sprosses und der Blatter bewirkt und bei ruhenden Achsel- 
knospen die Einleitung des Wachstums stimulieren kann. Diese Form- 
ainderungen driicken sich in einer Erhéhung der Gesamtoberflachenvergr6- 
Rerung, der Verlangerung der Internodien bei vermindertem Durchmesser, 
der Verschmialerung der Blattbreite sowie der Epidermiszellbreite und in 
einer weitgehenden Aufhebung der Epi- und Hypotrophie der Blatter aus. 
Die Oberflache des Einzelblattes wird durch Agar kaum beeinflu&t. Durch 
Zusatz von Agar muf bereits friihzeitig eine Wirkung auf die Determina- 
tion der Blattanlage erfolgt sein. 


Il. Diskussion 


Bei den hier durchgefiihrten Versuchen (mit Agar, PVA, Polywachs, 
Silicon, Tween 80 und dem Netzmittel H 143/1) haben Agar und PVA ein 
derartiges Molekiilvolumen, das wohl ein Permeieren ausschlieRt. Bei die- 
sen beiden Substanzen diirfen wir also damit rechnen, da sie nur in der 
Grenze: Zellwand — Nahrlésung zur Wirkung kommen. Der verwendete 
Polyvinylalkohol (W 28/20, Wacker, Miinchen) ist der gleiche, der auch 
von Stapp und Wetter (1953) mit Erfolg bei Aspergillus niger ange- 
wendet wurde. 

Durch beide Substanzen konnten OberflachenvergréRerungen bzw. 
Durchmesserverminderungen bei den verschiedenen Objekten: Hormidium, 
Mucor, Wurzeln von Lepidium, Ageratum- und Tradescantia- sowie bei 
Helodea-Kopfstecklingen festgestellt werden. 

Auf Grund der bisherigen Ergebnisse bei Bryopsis erscheint es denkbar. 
folgende Effekte auf eine Grenzflachenenergiesenkung zuriickzufiihren: 

1. Verminderung des Zelldurchmessers, 

2. Steigerung der OberflachenvergréRerung (bis zu einem Optimalwert). 
. Erhéhung der Zahl wachsender Zellwandorte. 


3 


33** 
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Diese drei Charakteristika finden wir bei den hier vorliegenden Ver- 
suchen wieder. Die untersuchten Zellen von Hormidium zeigen in Agar und 
PVA die Merkmale von Punkt 2, Mucor die von Punkt 1 und 2 und in PVA 
gelegentlich die von 3. 

Die Beurteilung der Verhaltnisse bei Hormidium ist dadurch erschwert, 
da hier ein Wachstum im Dreiphasensystem der Grenzflichen: Luft — 
Nahrlésung, Zellwand — Luft und Zellwand — Nahrlésung ablauft. Wie 
wir aber aus den Versuchsergebnissen sehen, ist z. B, die verstarkte Faden- 
kriimmung wohl lediglich ein Effekt der veranderten Grenzflache, da sub- 
merse Zellfiden kein entsprechendes Verhaliten zeigen. Gleichfalls wird 
auch der Fadenzerfall durch Anderungen der Zellwandbenetzung gesteigert 
bzw. iiberhaupt erst ausgelést. Unter Beriicksichtigung der Tatsache, daf 
quellungssteigernde Ionen wie K+ die gleiche Wirkung hervorrufen 
(Schréder 1954), kénnen wir den Vorgang des Zerfalls bei gesteigerter 
Benetzung ebenso auf eine Quellung zuriickfiihren. Aber fiir beide Fille 
ist eine Mitbeteiligung von Grenzflachenkraften ohne weiteres denkbar. 
Gerade durch die Auslésung des Fadenzerfalls mittels TES ist dies sehr 
wahrscheinlich (s. Abschn. V). 


Das Verhalten von Mucor in Agar und PVA entspricht weitgehend dem 
von Bryopsis bei Agarzusatzen. Es ist also méglich, daft die fiir die Durch- 
messerverminderung und OberflachenvergréRerung von Bryopsis angefiihr- 
ten Erklarungen (s. Abschn. II) hier ebenso zutreffen, da wir also auch 
hier eine Senkung der Grenzflichenenergie der Zellwand vor uns haben. 
Diese Zellwand besteht hier aber nicht aus Zellulose, Pektin usw. wie bei 
Bryopsis, sondern aus Chitin (Giumann 1949). Gleiche Agarwirkungen 
auf Pilze wurden auch von anderen Autoren beobachtet, zuletzt von S a u t- 
hoff (1955) bei Botrytis cinerea. Sauthof f (lI. c.) diskutiert diese Effekte 
ebenso als mégliche Wirkung einer veranderten Grenzflaichenenergie der 
Phasengrenze Zellwand — Nahrlésung. Wenn Wetter (1954) auch zu dem 
Schlu& kommt, daf die hohe Myzelproduktion durch Agar und PVA auf 
eine gesteigerte Viskositaét zuriickzufiihren ist, so schlieRen seine Ergebnisse 
und Untersuchungen immer noch nicht die Méglichkeit einer veranderten 
Grenzflichenenergie der Grenze: Zellwand — Nihrlésung aus (s. Abschn. I). 
Als eindeutiges, gleichartiges Merkmal der veranderten Grenzfliche bei 
Verwendung von Agar und PVA miissen wir auch hier die Durchmesser- 
verminderung mit steigender Konzentration ansehen (s. Abschn. VI). 

Bei den Wurzeln finden wir z. T. Punkt 1—3 der bei Bryopsis beob- 
achteten Erscheinungen erfiillt. Die Wirkungen, die wir bei den Wurzeln 
beobachieten, sind in ihrer Beurteilung dadurch erschwert, daB wir hier 
ganze Gewebe haben. wo nur bei einem Bruchteil der Zellen eine solche ver- 
ainderte Grenzflaiche vorliegt. Da& aber auch wohl ganze Gewebe durch eine 
Anderung der Grenzflache formative Effekte zeigen, geht aus den Versuchen 
mit Helodea densa hervor. Weniger bei den Keimwurzeln von Lepidium 
als bei den Adventivwurzeln von Ageratum und Tradescantia geht diese 
Grenzflache bei Agar- und PVA-Zugabe zu verstirkter Oberflichenvergré- 
Rerung iiber. Eine verstarkte Ausbildung und Verlangerung von Wurzel- 
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haaren finden wir andererseits aber auch u. a. bei den Kressewurzel-lesten 
mit 2,4-Dichlorphenoxyessigsiure vor allem in den Konzentrationen, die 
das Langenwachstum der Wurzel hemmen. Die genauere Untersuchung 
zeigt uns hier wie auch bei Agarzusiatzen, daf die Erscheinung darauf 
zuriickzufiihren ist, da mehr Zellen als in den Kontrollen Haare ausbilden. 
Es miissen also letztlich durch beide Faktoren und durch die Stimulation 
des gleichen Mechanismus die Zahl der wachsenden Orte erhéht worden 
sein. Der beobachtete Unterschied im Verhalten der Lepidium-Wurzeln und 
der untersuchten Adventivwurzeln von Ageratum und Tradescantia ist 
eventuell darauf zuriickzufiihren, da bei der Keimwurzel eine weitgehende 
Determination bereits in der Radicula innerhalb des Samens vorgelegen 
hat, ebenso wie ja auch bei Helodea densa vorgebildete Achselknospen in 
den Sommermonaten ein anderes Verhalten als die ruhenden Winter- 
knospen zeigen. Die Diskussion dariiber, ob die erzielten Wachstumseffekte 
bei den Kressewurzeln auf eine Wuchsstoffverunreinigung des Agars hin- 
weisen, kénnen wir erst dann weiterfiihren, wenn wir die Méglichkeit einer 
gleichen Wirkungsmechanik von Wuchsstoffen und Agar gepriift haben 
(Abschn. VI). Liegt keine solche Wuchsstoffverunreinigung vor, so wiirde 
dies bei Lepidium bedeuten, da eine Verminderung der Grenzflachen- 
energie der Epidermiszellen-Aufenwand ausreichen wiirde, die Form des 
Gewebes zu beeinflussen. 


Bei den Versuchen mit Helodea densa finden wir ebenso die Punkte 1—3 
unserer obigen Forderung erfiillt. Wir wissen, da bei Helodea eine 
Kutikula vorhanden ist (R uge 1940). Wenn durch die Agarpassagen keine 
Anderung dieser Zellgrenzflaichen erfolgt ist, wiirde hier durch den Agar 
die Grenzfliche Kutikula — Nahrliésung beeinflu&t worden sein. Die beob- 
achteten Wirkungen sind nicht auf die durch den Agar verminderte Licht- 
energiezufuhr zuriickzufiihren, da im Dunkeln keine entsprechenden Form- 
anderungen auftreten. Es konnte dagegen sogar bei den Vorversuchen fest- 
gestellt werden, da die Pflanzen in den VersuchsgefaRen, die auf der bes- 
ser beleuchteten Seite standen, friiher austrieben und die entsprechenden 
Formveranderungen z. T. ausgepragter zeigten. Hier bei Helodea reicht die 
Anderung der Epidermisgrenzflache zur Nahrlésung offensichtlich aus, diese 
Formverainderungen des Gewebes auszulisen. 

Legen wir diesen Erscheinungen die in Abschn. II diskutierte Méglich- 
keit zugrunde, daR durch Agar eine Senkung der Grenzflachenenergie der 
Zellwand denkbar ist, so ergibt sich hier bei Helodea, da die formbeein- 
flussende Wirkung des Wassers an sich noch durch einen Zusatz von Agar 
verstarkt werden kann und daf wir somit bereits durch die Grenzflache 
Zellwand — Wasser gegeniiber der der Zellwand — Luft eine Verminderung 
der Grenzflachenenergie vor uns haben. Durch Agar bzw. méglicherweise 
durch diese Grenzflachenenergiesenkung wird die Determination der Blatt- 
anlage beeinfluft. 

Zusammenfassend ergibt sich, da die bei Bryopsis beobachteten und 
auf eine Senkung der Grenzflaichenenergie zuriickgefiihrten Erscheinungen 
offensichtlich eine allgemeine Reaktion pflanzlicher Zellen bei einer Ver- 
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anderung der Grenzflache darstellen. Die Reaktion von Bryopsis bei Zugabe 
von Zellwandsubstanzen stellt also keine art- oder gattungsspezifische Er- 
scheinung dar. Die Parallelitét der Reaktionen laRt auf einen gleichen 
Mechanismus schliefen. 


V. Formanderung durch Benetzung fester Oberflichen und spezielle 
Adsorptionserscheinungen 


1. Einleitung und physikalische Grundlagen 


Die in den Abschn. I bis IV erhaltenen Versuchsergebnisse lassen es 
durchaus méglich erscheinen, dafi impermeable Substanzen, die der Kultur- 
lésung zugefiigt worden waren, die beobachteten Formanderungen der Zel- 
len bzw. der Gewebe auf Grund einer Senkung der Grenzflachenenergie 
der Zellwand hervorrufen. Diese Annahme einer Grenzflaichenenergie- 
minderung setzt voraus, da die Grenzflaichenenergie grof genug ist. die 
Form der Zelle zu bestimmen. 

Da zweifellos eine Grenzflaichenenergie an der Grenze Zellwand — 
Auftenphase vorliegt, miissen wir — sofern es sich bei der Zellwand um 
eine fliissige Phase handelt — fordern, daf diese fliissige Phase u. U. an 
festen Phasen Benetzungserscheinungen zeigen kann. 

Man kann das Wachstum einer pflanzlichen Zelle vom physikalischen 
Standpunkt aus als die Forminderung einer halbfliissigen Phase ansehen 
(s. a. Frey-Wyssling 1952 a). Die Zellwand und das Zytoplasma zeigen 
sowohl Eigenschaften fliissiger wie auch solche fester Phasen (Frey - 
Wyssling 1953). Die Konsequenz dieser Erkenntnis hat dazu gefiihrt, 
daf man fiir die Form und Gestalt, fiir die Morphogenese der Pflanzen eine 
Mitwirkung von Oberflachenspannungen fiir méglich erachtete (D'Arcy 
Thompson 1942; Wardlaw 1952, u. a.). 

Wir miissen hier also die Pflanzenzelle als benetzende Phase ansehen 
und diirfen nicht die hiermit durchaus in weiterem Zusammenhang stehende 
Frage der Benetzung der Zellwand durch Fliissigkeiten und Lésungen ver- 
wechseln, die u. a. von Ziegenspeck (1942), Fogg (1944) und Lins- 
kens (1950, 1952 a, b) untersucht worden ist. 

Die Benetzungsvorgange, die wir hier priifen wollen, spielen sich zum 
gréRten Teil im Dreiphasen- (Grenzflichen-) System ab; entsprechend un- 
seren Versuchsbeispielen etwa in einem System: Glas — Nahrlésung — Zell- 
wand. Hiervon ist eine Phase fest, eine halbfliissig und daneben eine 
Lésung. Zwischen je zwei Phasen kommt es — ein Mak fiir ihre Wechsel- 
wirkung — zu einer Bindung von Energie, die wir aus der Adhisionsarbeit 
dieser Phasengrenze entnehmen kénnen. Die Adhiasionsarbeit (A) im Zwei- 
phasensystem ergibt sich aus der Oberflaichenenergie der einzelnen Phasen 
an der mit dem Dampf der Phasen gesiattigten Luft (yy, yz) und der Grenz- 
flaichenspannung (yyz) nach Ayz = yy+yz—ynz- 

Im Dreiphasensystem unseres Modells sind diese Verhialtnisse kompli- 
zierter, da an einer weiteren Grenzflache (hier Glas) noch eine Adhisions- 
arbeit erfolgt. Da die Ermittlung der Oberflachenspannung von Glas nicht 
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méglich ist, kann die Benetzung nur fiir Fliissigkeiten abgeleitet werden: 
jedoch sind die Verhaltnisse an festen Phasen die gleichen (Philip poff 
1953). Eine Benetzung erfolgt im Zweiphasensystem dann, wenn die Grenz- 
fliche eine kleinere Energie besitzt als die Oberflache, da sich immer der 
Zustand der kleinsten freien Energie einstellt. Im Dreiphasensystem mit 
einem Festkérper kommt es ebenfalls dann zur Benetzung der festen Phase 
durch eine der fliissigen Phasen (unter Verdrangung der zweiten fliissigen 
Phase), wenn die freie Grenzflachenenergie dabei abnimmt. Fiir diese Be- 
netzung — wenn sie nicht spontan entsteht — muf eine Arbeit geleistet 
werden, bis ein Kraftegleichgewicht entstanden ist, das sich auch geo- 
metrisch aus dem Neumann-Dreieck der Randwinkel der beteiligten 
Phasen ergibt. 

Bei der Benetzung miissen wir mit drei gewissen Grenzméglichkeiten 
rechnen (Freundlich 1923, p. 211); einmal kann bei unvollstandiger 
Benetzung ein Randwinkel > 0° gebildet werden, zum anderen tritt, wenn 
der Randwinkel 0° ist, véllige Benetzung ein, oder aber eine der fliissigen 
Phasen (Z) benetzt den Festkérper (G) nicht !*. Somit fehlt auch eine 
Adhisionsarbeit, die fliissige Phase haftet an der festen Grenzflache nicht 
(s. aber obige Einschrankung). 

Allgemein gilt, da& alle Faktoren, die ygz verkleinern, auch die Be- 
netzung begiinstigen. D. h. die landlaufige Regel, da& Fliissigkeiten mit 
kleiner Oberflaichenspannung leichter benetzen, erfahrt eine Erganzung, 
dai eben die Phase, deren ygz im Dreiphasensystem am kleinsten ist, die 
bessere Benetzung bzw. die Verdrangung der zweiten fliissigen Phase her- 
vorrufen wird. Die erste Phase besitzt somit einen Spreitungsdruck (Haft- 
oder Benetzungsspannung, Freundlich 1923; weitere Grundlagen die- 
ser energetischen Phasenbeziehungen, der Adsorption etc. s. z. B. Haller 
1935; Adam 1941; Philippoff 1953). 

Beziehen wir diese obigen Dreiphasenmodelle nun auf die Pflanzenzelle. 
so miiRte diese dann, wenn sie eine feste Phase mit ihrer Zellwand benetzt, 
hier die Grenzflachenspannung vermindern und eventuell je nach dieser 
GréRe und der Gréfe des Randwinkels im Zustand des Kraftegleich- 
gewichts ihre Form verandert haben. Wir haben also zu priifen, ob bei 
einem Haften der Zellwand an einer festen Phase Formanderungen auf- 
treten. 


2. Beispiele einer Formanderung durch Benetzung 
fester Substrate 
a) Einzelne Zellen 
Eine Spreitung von extrazellularen, extravalvaren Zellwandsubstanzen 
auf festen Substraten kann am deutlichsten an Diatomeen gepriift werden. 
Mit den Untersuchungen von Liebisch (1928, 1929) und v. Weihe (1948) 
ist nachgewiesen worden, daf die Eigenschaften der Gallertbasalen, der 


Gallertstiele und -schlauche hinsichtlich Farbung und Léslichkeit denen der 


18 Vollkommene Unbenetzbarkeit fester Oberflachen durch Fliissigkeiten 
(Randwinkel also exakt 180°) tritt nicht auf (Adam 1941). 
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inneren Pektin-Zellwand gleichen. Diese Gallertbildungen — ebenso wie 
die einer groen Zahl weiterer Algen (s. z. B. Schréder 1902: Willer 
1920) — erméglichen das Haften der Algen. 

Junge Schliuche von Cymbella prostrata benetzen Glassubstrate unter 
Veranderung der Schlauchform (s. v. Weihe 1948, p. 18, Abb. 9). 
Rhoicosphenia curvata sowie stielbildende Cymbellen (Cocconema- und 
auch Gomphonema-Basalentypen) setzen sich mit einem Zellende durch 
Abscheiden von Pektinsubstanzen fest und bilden Gallertplatten, die z. B. 
auf der Kutikula von Cladophora-Zellwianden spreiten und die Anheftungs- 
stelle des spiater gebildeten Stieles sind. Ebenso verandern die gewéhnlich 
runden, interzellularen Gallertpolster von Melosira nummuloides und 
Diatoma vulgare beim Benetzen fester Substrate ihre Form (Abb. 27 a. b). 


Noch deutlicher kommt ein Spreitungseffekt ausgeschiedener Zellwand- 
substanzen dort zutage, wo Diatomeen mit einer ganzen Schalenseite haften. 
Willer (1920, p. 62) berichtete von Gallerten, die von Cocconeis ausge- 
schieden werden und die zu dem charakteristischen Haften der Zellen iiber 
den Antiklinen submerser Blatter fiihren. Bei Cocconeis kénnen die aus- 
geschiedenen Zellwandsubstanzen z. B. auf Enteromorpha u. U. so stark 
spreiten, dai der Thallus dieser Chlorophycee iiber gréfere Flachen von 
einer diinnen Gallerischicht iiberzogen wird. Gelegentlich kénnen die ge- 
spreiteten Gallerten einen mehrschichtigen Aufbau aus einzelnen diinnen 
Lagen zeigen, wie z. B. bei Raphoneis amphicerus auf Quarzteilchen 
(Abb. 27 c), hier laBt sich auf der frei liegenden oberen Valve keine extra- 
zellulare Wandsubstanz nachweisen. 

Wir kénnen hieraus also folgern, da die extrazelluliren Zellwand- 
substanzen der Diatomeen eine Grenzflichenspannung besitzen, da diese. 
an den freien Zellenden abgeschieden, Kugelform annehmen (Abb. 27 b, d). 
Aus der beobachteten Forminderung dieser Substanzen nach Benetzung 
fester Oberflachen sowie der beobachteten Spreitung ist hier also zu schlie- 
Ren, daf die Grenzflachenspannung vermindert ist. 

Der Umfang der Benetzung und Spreitung wird bei diesen Zellwand- 
substanzen dadurch begrenzt, daf diese nach dem Ausscheiden einem 
Alterungsprozef} unterliegen (v. Weihe 1948), wodurch es eben miéglich 
wird, daf Stielbildungen wie die bei Adinanthes, Gomphonema, Cymbella. 
Rhoicosphenia usw. iiberhaupt entstehen “. 


Ebenso wie bei Diatomeen kommt es auch bei weiteren festsitzenden 
Algen zu einer Benetzung fester Substrate durch Zellwandsubstanzen. Bei 
der Chaetopeltidacee Dicranochaete reniformis (Hieronymus 1887, 
1892) kommt es z. B. nach dem Festsetzen der Zoosporen und gleichzeitig 
mit dem Auswachsen der Seta zu einer Zellvergréferung und Wandver- 
stirkung (Abb. 28 a, b). Diese gallertige Wand fiarbt sich mit Mucikarmin 
intensiv rot, zeigt aber keine Zellulosereaktion mit Ausnahme des Deckels. 


14 Die Zahl der Beispiele von Benetzungserscheinungen durch extrazellulire 
Zellwandsubstanzen ist auferordentlich grof, da hier viele Erscheinungen auf- 
wuchsbildender Algen einzubeziehen sind, die an Substraten haften (s. z. B. 
Schroéder 1902: Willer 1920: Karsten 1928; Oltmanns 1922, I). 
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Besiedlungsversuche auf der festen Oberfliche Glas ergaben die aus 
Abb. 28 b—c ersichtliche Spreitung der Zellwandsubstanz. Hierbei entsteht 
keine mefbare Formverinderung, wenn nicht die basale Abplattung der 


TNMs 
STEM rem 





d 


Abb. 27. Formanderung extravalvarer Zellwandsubstanzen von Diatomeen. 

a Melosira nummuloides, Benetzung von Enteromorpha-Zellwanden, b Diatoma 

vulgare, Benetzung von Cladophora-Zellwinden, c Raphoneis amphicerus, Sprei- 

tung in mehreren Schichten auf Quarzsand, d Biddulphia spec., ohne Substrat- 
beriihrung. Vergr.: a, b ca. 600X; c, d ca. 400X. 


Zelle als solche anzusehen ist. Die auf dem Glas spreitende Zellwandsub- 
stanz geht im wesentlichen nur an der Basis der Zelle in die innere Zell- 
wand iiber. Diese Substanz benetzt auRerdem die Wande anderer Algen. 
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wie z. B. die von Prasiola crispa. Es liegt hier keine spezielle Kittsubstanz 
vor, da beide Anteile, die auRere Zellwand sowohl wie auch die gespreitete 
Substanz, die gleichen Farbungseigenschaften aufweisen. Die Gesamtzell- 
wand ist zweischichtig, eine begrenzte diinne Innenzone zeigt inten- 
sivere Farbstoffaufnahme 
als die dickere Aufkenzone 
(Abb. 28c). Der Umrif 
des gespreiteten Zell- 
wandanteiles ist unregel- 
maRig, und es kommt im 
Anfang dazu, daf ein- 
zelne Regionen schneller 
spreiten, was wohl auf 
eine unterschiedliche 
Benetzungsfahigkeit des 
Glassubstrates zuriickzu- 
fiihren ist. Dicranochaete 
benetzt aufer Glas z. B. 
ebenso Zellwande von 
Fontinalis _antipyretica, 
Scapania nemorosa, Chi- 
loscyphus rivularis, Helo- 
dea canadensis, Calli- 
triche sp., Alisma_plan- 
tago etc. 
Zusammenfassend k6n- 
nen wir feststellen, dab 
Zellwandsubstanzen eine 
Grenzflachenspannung 
besitzen. Bei Benetzung 
fester Substrate ist es 
méglich, da solche Sub- 
’stanzen mehr oder weni- 
ger stark spreiten. Es 
Abb. 28. Beneizungserscheinungen bei Dicranochaete liegt an dieser Grenz- 
reniformis. a Laingsschnitt und Aufsicht dlterer Zel- flaiche eine Verminderung 
len, b Spreitung der Zellwandsubstanz auf Glas bei der Grenzflachenenergie 
alteren, c bei jiingeren Zellen. vor. 
Die formbestimmende 
Wirkung einer Benetzung zeigt sich bei rhizoidbildenden Algen: Keimlinge 
von Bulbochaete, Oedogonium etc. kénnen bei einer Beriihrung fester Ober- 
flachen Rhizoide ausbilden, die an diesen Flichen haften (s. Oltmanns 
1922, I). 


Fiir diese Versuche wurden Zoosporen von Oedogonium verwendet (die 
Art konnte nicht weiter bestimmt werden). Es zeigte sich, da® der Basalpol 
der Zoosporen ein Rhizoid ausbildet, das sich in der Regel verzweigt, und 
die einzelnen Rhizoidaste auf festen Flachen haften, da ihre Zellwande in 
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verschiedenem Male das jeweilige Substrat benetzen, wobei die einzelnen 
Rhizoidaste abgeplattet werden. Aus diesen Asten entstehen auf den Sub- 
straten mit der gespreiteten Zellwandsubstanz zusammen die sog. Rhizoid- 
platten. Eine spezielle Kittsubstanz ist auch hier nicht vorhanden. Auf 
Glassubstraten entstehen etwa _ radiirsymmetrische Benetzungsformen 
(Abb. 29 b, c), auf Zellwanden wird die Form haufig von dem Oberflachen- 
relief des Substrates bestimmt. 

Ein Spreitungsdruck beherrscht hier offensichtlich jedes weitere tropisti- 
sche Verhalten der Rhizoide. So spreiten die Rhizoidiaste und die Zellwand- 
substanzen auf Baumwollhaaren so, daft dieses Substrat durch die Rhizoid- 
platte umfa®t werden kann (Abb. 29f). Zu Formanderungen der Rhizoid- 
aste kommt es auch, wenn sie Blatter von Helodea canadensis, Zellwande 
von Oedogonium und so auch eigene Rhizoide benetzen (Abb. 29 a, d, e). 
Andererseits bleiben solche Formianderungen bei dem folgenden Versuch 
aus: 

Oedogonium-Pflanzen, die bereits in Zoosporenbildung begriffen waren, 
wurden 24 Stunden in einem Erlenmeyerkolben auf der Schiittelmaschine 
bewegt. Die austretenden Zoosporen kamen hierbei nicht zu einem Fest- 
setzen, bildeten aber Rhizoide mit Verzweigungen aus, deren Spitzen ver- 
mehrte Zellwandproduktion zeigten und die zweifellos durch die Wirkung 
einer Grenzflachenspannung kugelférmig angeschwollen waren (Abb. 29 g). 
Die Rhizoidspitzen sind hiernach teilweise von Zellwandsubstanz erfiillt. 

Eine gleiche Formveriainderung wie bei Oedogonium liegt auch bei 
Spirogyra fluviatilis vor. Auf Glas, Wachs, Paraffin (fest) und diversen 
Zellwainden (u. a. auch auf festem Agar) kommt es zu einer mehr oder 
weniger starken Spreitung der Rhizoidzweige und der Zellwandsubstanzen 
(s. v. Weihe 1952, p. 235, Abb. 1). Es ist hier bemerkenswert, da dann, 
wenn eine Benetzung von Wachs erfolgte. wesentlich gréBere Rhizoid- 
platten als auf Glas gebildet wurden. Auch hier erfolgt erst durch die 
Benetzung die Formanderung, da die Rhizoidzweige, die in feuchter Luft 
oder ohne feste Oberflache aufwachsen (so z. B. an Paraffinél), ihre Zylin- 
derform beibehalten (ebenda, Abb. 35). 

Die Formanderung der Rhizoidzweige bei einer Spreitung der Zellwand- 
substanz auf Glas geht besonders deutlich aus einem Héhenlinienbild der 
Rhizoidplatte hervor (v. Weihe, ebenda). Bei der Varietat von Spirogyra 
fluviatilis, die einen Zelldurchmesser von etwa 35—40u hat (s. Czurda 
1932), kénnen die primiaren Rhizoide gelegentlich die gleiche Breite auf- 
weisen. Nach einer Spreitung dieser Rhizoidspitze bzw. ihrer Zweige nach 
Benetzung von Glas wird der ehemals kreisrunde Querschnitt des Rhizoids 
so veriindert, da sich die Rhizoidplatte etwa nur 5 iiber dem Glas er- 
hebt und dabei gleichzeitig iiber eine Flache von 100 « Durchmesser gesprei- 
tet worden ist. Hierbei ist die Zellwandsubstanz am Rande dieser Platte 
nur etwa 1—2 wu dick, ein Lumen ist noch bis zu einer Machtigkeit von 3 1 
in der Platte nachzuweisen. 

Bei vielen rhizoidbildenden Arten finden sich solche Spreitungserschei- 
nungen. So erfahren z. B. die Fu@platten von Tribonema, die Basalstiicke 
von Characiopsis, Rhizoide von Enteromorpha, Fucus etc. beim Beneizen 
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fester Oberfliichen eine Formanderung (s. z. B. Ol tmanns 1922/23, I—III). 
Eine eingehende Darstellung von Formanderungen bei Benetzung fester 
Substrate wird spater an anderer Stelle erfolgen. 

Zu einem Haften von Zellwandabschnitten an festen Grenzflichen kann 
es nur kommen, wenn eine Adhisionsarbeit geleistet werden kann, also 


Abb. 29. Form der Rhizoide von Oedogonium spec. mit und ohne Benetzung fester 

Oberflachen. a auf der Blattoberseite von Helodea canadensis, b. c auf Glas, 

d auf den Rhizoiden. e auf den Zellwanden der eigenen Art, f auf Baumwolle, 

§ Zoosporen-Keimlinge nach 24stiindigem Schiitteln. Rhizoide ohne Benetzung eines 
Substrates. Vergr.: ca. 400X. 


gebundene Energie der Grenzflache vorliegt. Es kommt in solchen Fallen 
jeweils zu einer Senkung der Grenzflachenspannung zumindest an der 
haftenden Stelle. Forminderungen solcher haftender Zellwandabschnitte 
zeigen sich aber noch weiter in einer Durchmesserabnahme der Zuwachs- 
abschnitte (s. Abschn. I, Bryopsis muscosa). Wir sind also auch durch diese 
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Uberlegungen gezwungen, solche Formanderungen unter dem Gesichtspunkt 
einer Grenzflachenspannungssenkung zu diskutieren (Abschn. V1). 

Auch bei Pilzen liegen zweifellos solche Benetzungseffekte vor. So ist 
z. B. die Ausbildung von Appressorien auf eine Kontaktwirkung zuriickzu- 
fiihren (Dickinson 1949, p. 219). Man kann hier sagen, daB dieser Effekt 
von der Natur der Unterlage unabhangig ist (Giumann 1951, p. 19), da 
die Reaktion z. B. ebenso auf Glas erfolgt. Wir miissen hierbei aber fest- 
stellen, dafi es in erster Linie auf das Vorhandensein einer Grenzflache, 
meistens einer festen, ankommt, an der die Spitze des Keimschlauches die 
Haftscheibe ausbildet, wobei die Unterlage benetzt wird. Solche Appres- 
sorienbildungen oder auch Rhizomorphen sind weit verbreitet, wir finden 
sie z. B. bei Armillaria mellea (s. Garrett 1953) oder bei Mucor stolonifer 
(s. v. Goebel 1908) nach Beriihrung eines festen Substrates. Ebenso kommt 
es auch bei Mucor racemosus bei einer Beriihrung der Glaswand der Kultur- 
gefiRe zu einer rhizoidformigen Appressorienbildung, die offensichtlich die 
Ausbildung von Sporangientragern stimuliert; eine gleiche Erscheinung 
liegt auch bei Rhizopus nigricans vor (s. Giumann 1949, p. 68). 

AufschluBreich sind in diesem Zusammenhange die Untersuchungen von 
Dickinson (1949 a—d), aus deren Beispielfiille nur einige wenige Er- 
fahrungen bei den Kontaktkulturen mit den verschiedenen kiinstlichen 
Grenzflachen angefiihrt werden kénnen. Auf Paraffin-Collodium-Hauten 
zeigen die Keimschlauche von Puccinia triticina vorerst eine grofe Zah| 
wachsender Zellwandorte (Dickinson 1949b, p. 220ff.), worauf sich 
spater ihr Durchmesser vermindert und ein normales Spitzenwachstum ein- 
setzt. Dies sind Erscheinungen, die wir in Abschn. I bei Bryopsis an der 
Grenzflache Paraffin bzw. Glas und daneben auch an der Grenzflache 
Meerwasser (+ Polywachs) — Luft beobachten konnten, hier war ebenso 
wie in héheren Agarkonzentrationen die Zah| wachsender Zellwandorte 
erhéht und der Durchmesser der Zuwachsabschnitte vermindert. Dick in- 
son (1949 a, p. 102) nimmt fiir diese und andere thigmotrope Reaktionen 
als Ursache einen Oberflaichen- oder Kontaktreiz an und bezeichnet ein 
Wachstum entlang einer Grenzflache als Dia-Thigmotropismus. 

Ahnliches Verhalten wie die Rhizoide etc. zeigen — abgesehen von den 
in Abschn. IV besprochenen Effekten, die aber auch hiermit im Zusammen- 
hang stehen — Wurzelhaare bei der Beriihrung fester Oberflachen. Das 
sog. ..Verwachsen” der Wurzelhaare mit den Quarzteilchen des Bodens, 
wobei es zu einer Erhéhung der Zahl wachsender Zellwandorte kommen 
kann, ist nichts anderes als eben eine Formanderung bzw. eine Wachstums- 
stimulation nach einer Benetzung fester Teilchen. Uber die gleiche Erschei- 
nung wurde auch bei den Rhizoiden von Bryopsis berichtet, die mit Quarz- 
teilchen eine ebenso enge Verbindung eingehen und ihre Form iandern 
(s. Abschn. 1). 

Weitere eigene Versuche mit Wurzelhaaren von Lepidium satioum und 
Potentilla argentea auf Filterpapier in Wasser. auf Glas bzw. Paraffin 
fiihrten zu Benetzungserscheinungen. Neben dem Haften kommt es zu 
Formveranderungen, die auf den Spreitungsdruck zuriickgefiihrt werden 
koénnten (Abb. 30). 
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Demnach sind also Forminderungen einzelner Zellen durch eine Be- 
netzung fester Oberflachen eine allgemein verbreitete Erscheinung. Wir 
haben hiermit einen Beweis dafiir, dai Anderungen der Grenzflache der 
Zellwand formbestimmend oder -beeinflussend sind. 

Ein Teil der obigen Versuche bezieht sich auf eine Benetzung der Ober- 
fliche von Blattern submerser héherer Pflanzen. Wir wissen nun (Ruge 
1940: Gessner und Volz 1951), daB auch submerse Blatter von einer 


30. Formanderung der Wurzelhaare von Lepidium sativum nach Benetzung 
von Filtrierpapier. Vergr.: ca. 600X. 


diinnen Kutikula iiberzogen sind. Wir kénnen hier also feststellen, da die 
Benetzung der Kutikula durch Zellwande bzw. Zellwandsubstanzen erfolgen 
kann. 


b) Gerwebe 


GréBere Algen bilden als Thallusdifferenzierungen Haftorgane aus. So 
sind bei Polyzonia (Rhod.) die Haftorgane (Hapteren) eventuell als ,.kon- 
genitale Verwachsung™ von sonst einzelligen Rhizoiden zustande gekommen, 
was aber wohl nicht bei allen Algen der Fall ist (v. Goebel 1928, I, p. 65). 
Besonders auffallig sind die Gewebedifferenzierungen, die bei Plocamium 
(Rhod.) auftreten (Oltmanns 1922, II, p. 340, Fig. 546), denn hier ent- 
scheidet offensichtlich die Grenzflachenanderung dariiber, ob ein Thallus- 
stiick zum Haftorgan umgebildet wird oder nicht (v. Goebel] 1928, I, 
p. 63 ff.). Bei Euzoniella (Rhod.) kommt es nach Falkenberg (zit. nach 
Oltmanns 1922, II, p. 338) zur Ausbildung von Rhizoiden, die sich 
— substratwiarts wachsend — nach Beriihrung der festen Oberflache zu 
Haftscheiben verbreitern. 

Bei den Laminarialen geht die Haftscheibenbildung besonders von den 
Rindenzellen der Thalli aus, die sich u. U. krallenférmig differenzieren 
kénnen, so bei Laminaria. Macrocystis etc. Diese Entwicklung setzt bereits 
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bei den Keimlingen ein. Junge Pflanzen von Fucus serratus tragen neben 
einzelnen Rhizoiden am Grunde eine vielzellige Haftscheibe, die der festen 
Oberfliiche angeschmiegt ist. 

Die Zahl dieser Beispiele laft sich ohne Schwierigkeiten erweitern (so 
z. B. Oltmanns 1922, Il). Neben diesen Differenzierungen, die auf die 
Benetzung fester Grenzflichen durch mehrere Zellen gleichzeitig zuriickzu- 
fiihren sind, finden sich ebenfalls solche Haftorganbildungen, die wohl 
ohne iuferen Reiz entstehen, sowie die von Botrychia-Arten, Lomentaria 
impudica eic. (s. v. Goebel 1928, I, p. 62 ff.). 

Es kommt also bei einer Benetzung des Substrates durch mehrere Zellen 
eines Thallus zu einer hierdurch hervorgerufenen Gewebedifferenzierung. 
Wir finden also bei den Algen neben Einzelzellen auch ganze Thallusstiicke, 
deren Form durch die Grenzflacheninderung bestimmt wird. 

Ahnliche Differenzierungen treten bei héheren Pflanzen z. B. an den 
Ranken von Parthenocissus und Ampelopsis auf, deren Aste bei Beriihrung 
einer festen (nicht unbedingt rauhen) Oberflache an der Spitze Haftballen 
ausbilden. 


3. Spezielle Adsorptionserscheinungen 


a) Der ,,Solid Surface Effect“ 


Nach Stark und Mitarbeitern (1938, p. 653) werden im Meerwasser an 
reinem Glas organische Substanzen adsorbiert, die zu einer Anderung der 


Grenzflichenspannung fiihren (Harvey 1941). So adsorbiert z. B. Glas- 
wolle eine Peptonmenge, die durchaus ausreicht, einen monomolekularen 
Film auf der Oberfliche des Glases zu bilden. 


Glas adsorbiert im Meerwasser gewisse Proteine und Chitin (ZoBell 
1943, p. 40), dagegen z. B. keine Glukose. Man kann hieraus schliefen, daf 
die an den Grenzflichen vorliegende Nahrstoffanreicherung Anlaf fiir eine 
Bakterien-Aufwuchsbildung geben kann. Solche Aufwuchsgesellschaften auf 
festem Substrat sind mehrfach beschrieben worden, viele marine Bakterien 
sind obligate Periphyten (Zusammenfassung: s. Zo Bel! 1943, p. 44). 

Nach den Untersuchungen von ZoBel] (1937, 1943) zeigte es sich, dal 
Bakterienanreicherungen und Wachsiumsférderungen an den verschieden- 
sten festen Substraten. wie Glas, Porzellan, Quarzsand, Zelluloid, Zello- 
phan, Bakelit. und an verschiedenen Kunststoffen auftreten, wobei offen- 
sichtlich hydrophile Grenzflichen geringer Grenzflichenspannung, die sich 
leichter benetzen lassen, bevorzugt werden. Nach Z 0 Be 11 (1943, p. 47) geben 
wohl einige Bakterien an der Grenzflache Glas eine Substanz ab, die das 
Haften erméglicht und die auf der festen Oberflache etwa den zwei- oder 
dreifachen Durchmesser der Zellen aufweist. Durch Zugabe einer Bakterien- 
Chitinase (allerdings vermengt mit proteolytischen Enzymen) lassen sich 
solche Bakterien ablésen (ebenda, p. 48), was dafiir spricht, daf es sich um 
Zellwandsubstanzen handelt, die die feste Oberflache benetzen und infolge 
verminderter Grenzflichenspannung hier gespreitet worden sind. An sol- 
chen Stellen kann es zur Ausbildung von Bakterienschleimen bzw. -kolonien 
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kommen. Ist ein solcher haftender Schleim erst einmal gebildet, so kommt 
es zur Steigerung der Aktivitét (Heukelekian u. Heller 1940). 

Diese Wirkung fester Oberflachen ist im nihrstoffarmien Wasser ver- 
starkt (ZoBell 1943, p. 48: Jannasch 1954) und hier eben als ..Solid 
Surface Effect” besonders augenfiallig. 

Aus diesen Beobachtungen und Versuchen ergibt sich, da zumindest 
indirekt Grenzflachenphanomene Verteilung und Wachstum mariner und 
limnischer Bakterien bestimmen kénnen. Wir diirfen hier aber weiter fol- 
gern, da die Versuche ZoBells (1943) klar ergeben haben, daft Zellwand- 
substanzen, die in diesem Falle suspendiert waren, vom Glas adsorbiert 
werden, daff wohl ebenso ganze Bakterienzellen .adsorbiert’ werden kén- 
nen. Somit wiirden Grenzflachenerscheinungen direkt die Verteilung be- 
dingen. Die iippige Entwicklung der Aufwuchsgesellschaft ist — wie auch 
von den zitierten Autoren angegeben wird — durch die gleichfalls adsor- 
bierten Nahrstoffe bedingt. Fiir diese Annahme spricht, daf in niahrsioff- 
reichem Wasser diese Erscheinung nicht so stark auftritt, hier sind zweifel- 
los die festen Grenzflachen ebenso wie die Bakterienwinde mit adsorbierten 
organischen Substanzen ..abgesattigt™. 

Wir werden im nachsten Abschnitt zeigen, dafi eine solche ,.Adsorption™ 
wesentlich gréBerer Algenzellen und -faden spontan auftreten kann. 


b) ,.Adsorption™ von Zellen und Zellfiden an Wuchsstoffkristallen 


Nach Wo. Ostwald (1909, p. 435) treten immer dann Konzentrations- 
erhéhungen an Oberflachen auf, wenn ein in diesen Oberflachen befindliches 
Potential irgendeiner Energieart durch Konzentrationserhéhung vermindert 
werden kann. D. h. im Sinne des Gibbs- Theorems, da eine Konzen- 
trationsanreicherung in der Grenzflache die Grenzflachenspannung ver- 
mindert. 

Fiir die Klarung der Frage, ob die in Abschn. I—IV_ beobachteten 
Effekte der Senkung der Grenzflachenspannung der Zellwand eventuell 
durch die vom Organismus produzierten Auxine beeinflu&t werden, miissen 
wir hier die Frage priifen, ob Wuchsstoffe die Grenzflaichenverhialinisse von 
Zellwanden beeinflussen kénnen. 

Da ein direkter chemischer Nachweis von Wuchsstoffen in der Zelle und 
in der Zellwand, vor allem die genauere Lokalisierung fiir den Fall einer 
Adsorption nicht méglich ist. wurde hier auf einem anderen Wege vor- 
gegangen. 

Bei der Verwendung relativ groRer pflanzlicher Organismen und ent- 
sprechender Wuchsstofflésungen wire im Falle einer Adsorption an irgend- 
einer Grenzfliche — grob gesehen — dieser Organismus als massentrager 
Festkérper anzusehen und die beweglichen Wuchsstoffmolekiile oder Jonen 
wiirden die entsprechende Grenzfliche besetzen. Fiir den Fall, daf tat- 
sachlich die Grenzflaiche der Zell wand eine Grenzflache der Wuchsstoff- 
adsorption ist, miiRte umgekehrt also bei geniigender Kleinheit der Organis- 
men und einem Schiitteln mit relativ groRen Wuchsstoffkristallen ein Haften 
der Zellen an den letzteren zu beobachten sein. 
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Fiir diese Versuche wurden 3 Wochen alte Kulturen von Hormidium 
nitens und Chlorella vulgaris ™ in 01% Benecke-Niahrlésung verwen- 
det, die wihrend des Friihjahres 1954 z. T. mit Tageslicht oder im 16-Stun- 
den-Langtag unter HNW-Leuchtstofflampen (Osram) bei etwa 20°C in 
Erlenmeyerkolben bzw. in Esmarchschalen angezogen worden waren. 

Da sich spater erwies, dal} Hormidium fiir die Beurteilung der erziel- 
baren Effekte geeigneter war als Chlorella, wurden weitere Versuche mit 
Hormidium durchgefiihrt. 

Nach dreiwéchiger Kultur kommt es in steigendem Mafe zu dem be- 
kannien Fadenzerfall (K le bs 1928). Kurze Zellfaden sind fiir diese quali- 
tativen Versuche am besten geeignet. Die Algensuspension wurde in 


Tab. 15. Adsorption von Wuchsstoffen an der Zellmand von Hormidium nitens. 
Durch die Zahl der +-Zeichen ist etwa die relative Menge der an den Kristallen 
haftenden Zellfaiden bzw. die Starke einer Ballenbildung der letzteren angegeben. 


Kristalle Haften Ballenbildung 
Benzoeséure (Riedel de Haen). . . 
Bernsteinséure (Merck) 
Oxalsaiure (Riedel de Haen) . . 
trans-Zimtsaéure (Merck) . 
cis-Zimtsaure + 


2, 4-Dichlorphenoxyessigséure (Bayer). . 
B-Indolylbuttersiure (Merck). . . 
B-Indolylessigséure (Merck) 
Phenylessigsiure (Schuchardt) . . 


1 Herrn Prof. Dr. H. Weyland, Wuppertal-Elberfeld, ist fiir die Uberlassung von 
Zimtséure und Herrn Prof. Dr. W. Theilacker, Hannover, fiir die Umwandlung der 
trans- in die cis-Form zu danken. 


Esmarchschalen oder Reagenzgliasern mit frisch gebrochenen Wuchssioff- 
kristallen geschwenkt bzw. geschiittelt. Die Reaktion der Zellfaden zeigt 
sich schon nach wenigen Sekunden. Submerse Kristalle werden auf der 
Oberfliche mit Zellfaden bedeckt. Die Faden haften u. U. so stark an den 
Kristallen, da z. B. bei Phenylessigsiure durch mehrfaches nachfolgendes 
Ausschiitteln mit Aqua dest. nur die langeren Zellfaden abgestreift werden, 
wiahrend kiirzere Zellfaden weiterhin haften bleiben. 

Die Ergebnisse der Schiittelversuche mit den verschiedenen Wuchs- 
stoffen sind in der Tabelle 15 zusammengefaft (s. Tafel II). Fiir die Ver- 
suche konnten naturgemaB nur die Wuchsstoffe Verwendung finden, deren 
Loslichkeit in Wasser verhaltnismafig gering ist. 2, 4-Dichlorphenoxyessig- 
siure ist mit in dieser Tabelle aufgenommen worden als Beispiel eines 
relativ leicht léslichen Wuchsstoffes. Salze der Wuchsstoffsiuren konnten 
so wegen ihrer guten Léslichkeit nach dieser Methode nicht verwendet wer- 
den. Als Kontrollkristalle wurden organische Sauren ohne Wuchsstoff- 
wirkung verwendet. 


15 Herrn Prof. Dr. O. Richter, Hannover, habe ich fiir die Uberlassung des 
Chlorella-Stammes zu danken. 
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Alle Kristalle der untersuchten Sauren, die Wuchsstoffcharakter haben, 
wurden von Hormidium-Faden beladen. Die geringste Wirkung zeigte cis- 
Zimtsaure, sie unterschied sich aber deutlich von der trans-Form. Wir k6n- 
nen also feststellen, da diese Stoffe umgekehri an der Zellwand bzw. der 
Zellgrenzflache adsorbiert werden. 

Die untersuchten Sauren ohne Wuchsstoffcharakter blieben frei von Zell- 
faden (Tafel Il k—m). Wir haben hier also einen speziellen Fall des 
Solid Surface Effect“ (Zo Bell 1937) vor uns. 

Die Adsorption von Wuchsstoffmolekiilen an der Zellwandgrenzflache 
wird auch dann — wenn auch etwas verringert — fortgesetzt, wenn die Zel- 
len bis zu 2 Stunden z. B. in einer 10-2 Phenylessigsaurelésung vorbehandelt 
worden sind (Tafel II b, h). 

Gleiche Versuche mit Glaspulver blieben ohne Erfolg, wahrend Baum- 
woll-Linters gering von Hormidium besetzt wurde. Wir kénnen also hieraus 
schlieBen, dafi sich die untersuchten Wuchsstoffe in hohem Mafe grenz- 
flichenaktiv an der Grenze Algenzellwand — Nahrlésung verhalten, was 
nach den obigen Voraussetzungen eine Senkung der Grenzflichenspannung 
der Zellwand bedeuten miifte. Wir miissen bei allen bisherigen Versuchen 
(Abschn. I—IV) in Rechnung stellen, da die Zelle selbst eigene grenz- 
flachenaktive Substanzen produziert (wie z. B. die mehrfach nachgewiesene 
IES), die somit ihrerseits formbeeinflussend sein kénnen (s. Abschn. VI). 

Es werden hier fiir die Adsorption kaum Proteinanteile der Zellwand 
verantwortlich zu machen sein. Hierfiir spricht das Ergebnis, daf 
Hormidium-Faden, die in der Nahrlésung auf ~ 100° erhitzt wurden, sich 
ebenso wie nicht abgetétete Faden an Phenylessigsadurekristalle anlagern 
(Tafel II i). 

Wir miissen hier zusammenfassend feststellen, daft Wuchsstoffe die 
Grenzflachenenergie der Zellwandgrenze vermindern. Wir haben also die 
bisherigen Versuche (Abschn. I—V) auch unter dem Gesichitspunkt der Még- 
lichkeit endogener Grenzflachenenergie-Regulationen zu diskutieren (s. Ab- 
schnitt VI). 

4. Diskussion 


Wir kénnen auf Grund der physikalischen GesetzmaBigkeiten feststellen, 
daft die Benetzungserscheinungen und Spreitungen eine Verminderung der 
Grenzflachenspannung bedeuten, die allgemeinere Erscheinungen bei Einzel- 
zellen sind und fiir deren Beweis hier lediglich einige Beobachtungen her- 
ausgegriffen wurden. Diese Grenzflachenspannungssenkung kann in vielen 
Fallen die Ursache von Formanderungen sein. 

Die Gesamtfragestellung ist an den haftenden Rhizoiden, die lediglich 
eine Durchmesserverkleinerung aufzeigen, weiter zu priifen. Ein Haften 





Tafel II: Adsorption“ der Zellfaiden von Hormidium nitens an Saurekristallen. 
a an IES, b an IES, Faden mit 10—4 g IES/1 vorbehandelt, c an 2, 4-D, d, e an IBS, 
f bis i an Phenylessigsaure, f, g unvorbehandelt, h Faden mit 10—2 g Phenylessig- 
siure/l vorbehandelt, i Zellfaiden vor dem Versuch durch Erhitzen abgetétet, k an 
Bernsteinsadure, | an Oxalséure, m an Benzoesaure. 
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von Zellwandabschnitten an festen Oberflachen kommt immer dann zu- 
stande, wenn eine Adsorption von Anteilen der Zellwandgrenzflaiche erfolgt. 
D.h. an dieser Grenzfliche kann die bestehende Grenzflichenenergie ver- 
mindert werden. Bei Fliissigkeiten kommt es dann zu einer Spreitung dieser 
Phase auf der festen Grenzflache bzw. zu dem Aufireten eines bestimmiten 
Randwinkels, bis das Kraftegleichgewicht im Dreiphasensystem erreicht ist. 

Diese Erscheinungen liegen bei den extrazelluliren Zellwandsubstanzen 
der Diatomeen vor, die vornehmlich aus Pektinen zusammengeseizt sind. 
Ebenso kommt es dort, wo wir einen Hauptanteil der Zellwand als Pektine 
vor uns haben, so z. B. bei den Rhizoiden von Spirogyra. ebenfalls zu sol- 
chen Spreitungseffekten. Hierbei treten aber auch benetzungsartige Form- 
iinderungen der ganzen Zellen auf. Anders ist es bei den Bryopsis-Rhizoiden 
(s. Abschn. I); sie verringern lediglich ihren Durchmesser und haften dabei 
an der Grenzflache. Die Zellwand produziert hier nicht — wie z. B. bei 
Oedogonium (s. oben) — in stirkerem Maffe Wandsubstanzen erhdhter 
Fluiditat, die die Rhizoide teilweise ausfiillen, sondern sie besteht hier bei 
Bryopsis neben Callose, Pektin auch vermehrt aus Zellulose. Es ist also hier 
wohl anzunehmen, daf das Haupisirukturelement dieser Wand — eben 
wohl der Zelluloseanteil — mit seiner hohen Aggregation fiir die geringe 
Spreitungsfahigkeit verantwortlich zu machen ist. 

Dem Spreitungsdruck dieser Wandsubstanzen miissen also zwei Krifte 
entgegenwirken, einmal das Strukturgefiige der Zellwand, besonders in 
Form der hauptsachlich tangential wirksamen Valenzbindungen (s. Ab- 
schnitt II; s. auch Frey-Wyssling 1953), und zum anderen der Turgor- 
druck der Zelle, der in tangentialer Richtung der Zellwand auch eine star- 
kere Dehnungskraft besitzt als in axialer Richtung, wobei die Formande- 
rung der Zelle aber in axialer Richtung durch die hier vorliegenden gerin- 
geren Kohisionskrafte begiinstigt ist (Frey-Wyssling 1948; Castle 
1937). Da® u. U. der Turgordruck nicht ausreicht. eine Spreitung und Durch- 
messerabnahme der Zelle zu verhindern, zeigen uns die Beobachtungen an 
den Rhizoiden von Oedogonium und Spirogyra. 

Wir haben hier wieder itihnliche Verhaltnisse vor uns wie in Abschn. II. 
Auf die Zellwand wirkt im haftenden Abschnitt der Rhizoide also noch der 
Spreitungsdruck ein, der uns in axialer Richtung die Zunahme des Lingen- 
wachstums der Zelle erklaren kann. Wir kénnen also zwei nur graduell 
voneinander getrennte Formwirkungen der Benetzung  unterscheiden: 
i. Formanderung durch Spreitung von Zellwandsubstanz auf der festen 
Grenzflache, 2. Formanderung ohne Spreitung der Zellwandsubstanz bei 
gleichzeitiger Férderung des Langenwachstums und einer Durchmesser- 
abnahme zylinderférmiger Zellen. 

Bei einer enisprechenden Beriihrung fester Oberflachen durch Einzel- 
zellen wird, wenn hier ein Haften auftritt, lokal eine Senkung der Grenz- 
flachenspannung erfolgen. Eine solche Senkung kann die in Abschn. II be- 
sprochene Lockerung bedingen, wodurch die Wachstumsanregung gegeben 
sein kann, da wir ja auch die gleichen Wirkungen bei Agarzugaben 
kennengelernt haben (s. Abschn. I), wo es bei Bryopsis in der hohen Agar- 
konzentration (0,1—0,15%) zu einer Steigerung der Zahl wachsender Orte 
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kam. Es ist also durchaus méglich, da® im Zuge dieser Grenzflachenande- 
rungen auch die Rhizoid- und Wurzelhaarbildungen iiberhaupt ausgelést 
werden. 

Wir haben oben (p. 401) feststellen kénnen, da& submerse Blatter von 
Helodea durch Algenzellwandsubstanzen benetzt werden. Die Blatter die- 
ser und auch anderer Submersen besitzen — wie wir bereits oben aus- 
gefiihrt haben — eine Kutikula. Wenn nun die Kutikula durch Zellwand- 
substanzen beneizt wird, so ist die Grenzflichenspannung zwischen Zell- 
wand und Nahrlésung héher als die zwischen Zellwand und Kutikula. 
Pflanzen mit Kutikula besitzen also eine Grenzflachenspannung ihrer Zell- 
wainde (Grenze: Zellwand — Kutikula), die niedriger als die der unter- 
suchten Algen gegen Wasser ist. Wenn mit der Entfaltung der Blatter bei 
héheren Pflanzen in verstiirktem Mafie die Wachsausscheidung beginnt 
(Cunze 1926, zit. nach Linskens 1952, p. 48) und auch schon vorher, 
wenn die Epidermiszellen nur geringe Wachsiiberziige besitzen, diirfte die 
héhere Pflanze somit oberirdisch eine umfassende Grenzflaiche geringer 
Grenzflichenenergie haben, an der das Wachstum vor sich geht. Wir diirfen 
also erwarten, daft die Kutikula neben einem Schutz vor Verdunstung und 
UV-Strahlung auch noch eine Wirkung auf die Formanderung und Ober- 
flachenvergréRerung ausiibt (s. Abschn. IV, Versuche mit Helodea, s. a. 
Abschn. VI). 

Zusammenfassend ist also festzustellen, da die Zellwandsubstanz eine 
Grenzflachenspannung aufweist, deren Verminderung zu Formanderungen 
der Zellen Anla& geben kann. Unter Kontakt haben wir nach den von uns 
besprochenen Beobachtungen eine Grenzflachenspannungssenkung der Zell- 
wand an festen Oberflachen anzusehen. 

Wir konnten ferner feststellen, daB Wuchsstoffe bei Hormidium-Zellen 
an der Grenzfliche Nihrlésung — Zellwand adsorbiert werden. Eine An- 
reicherung einer gelésten Substanz in einer Grenzfliche vermindert nach 
Gibbs (s. Adam 1941) die Grenzflachenenergie. Allein auf Grund dieser 
physikalischen Tatsache kénnen wir sagen, dai die untersuchten Wuchs- 
stoffe energetische Anderungen an der Zellwand bedingen miissen. Die 
ersten Beobachtungen von Heyn (1931), da Wuchsstoffe die plastische 
Dehnbarkeit erhéhen, fanden in den Beobachtungen Ruges (1937) eine 
gewisse Bestatigung. Blank und Deuel (1943) fanden dagegen keine 
spezifische Wirkung von IES auf die Viskositat u. a. von Agarlésungen und 
ebenso konnien auch Meinl und v. Guttenberg (1952) lediglich nach- 
weisen, daft IES nur auf die Quellung von Gelatine spezifischen Einflult 
hat, nicht auf Agar als Zellwandsubstanz. Nach diesen Untersuchungen 
wirkt IES also auch auf das Zytoplasma ein. 

Séding (1952, p. 236) trennt auf Grund seiner Versuchsergebnisse 
zwischen der elastischen und der plastischen Dehnung, da letztere durch 
einen anderen Vorgang als die elastische reguliert wird; die Erhéhung der 
plastischen Dehnbarkeit wird als Folge des vom Wudchsstoff angeregten 
oder wenigstens .,vorbereiteten“ Wachstums angesehen. Eine Erhéhung der 
Plastizitat der Zellwande miissen wir als eine Lockerung und Lésung von 
Haftpunkten des Micellargeriistes ansehen (Bonner 1935, zit. nach 


35* 
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Séding 1952, p. 236, Frey-Wyssling 1936), vielleicht in der Art, daf 
hier eine Phosphorylierung an den Haftpunkten erfolgt (Levitt 1955, 
p. 249) 16, 

Auf Grund der eigenen Versuche ist zweifellos mit einer direkten Ein- 
wirkung von Wuchsstoff auf die Grenzfliche der Zellwandsubstanzen — ver- 
bunden mit einer Verminderung der Grenzflachenenergie — zu rechnen. 

Ein monomolekularer Oberflichenfilm, der die gesamte Oberflache der 
Zellwand bedeckt, ist nach den Rechnungen von Thimann und Bonner 
(1933) sowie Geiger-Huber und Burlet (1936) bei den optimal for- 
dernden Konzentrationen von IES nicht méglich. Wir miissen heute dabei 
bedenken, daf! auch innerhalb von Geweben nur mit einem Spitzenwachs- 
ium zu rechnen ist (Miihlethaler 1950), da also eventuell eine Ad- 
sorption an Teilflachen geniigt (s. weiter unten). Nach Rietsema (1950) 
ist der Anstiegsverlauf des Wachstums in Abhingigkeit von der IES-Kon- 
zentration mit der Freund lichschen Formel fiir Adsorptionsphinomene 
zu vergleichen. Linser (1954) vermutet eine Adsorptionskonkurrenz zwi- 
schen Wuchs- und Hemmstoff. Wesentlich erscheint die Feststellung von 
Pohl und Ochs (1953), da bei Kressewurzeln durch Erhéhung der 
Fliissigkeitsmenge mit optimaler IES-Konzentration die prozentuale Fér- 
derung gesteigert und in der Verdiinnungsreihe die Optimalkonzentration 
um eine Zehnerpotenz verschoben werden kann, was darauf hindeutet, daft 
ein laufendes Angebot optimaler Wuchsstoffkonzentration erst hier- 
durch eine anhaltende Wirkung hat. 

Daf der Wuchsstoff wohl nicht chemisch gebunden, sondern nur adsor- 
biert vorliegi, konnte bereits S6éding am Kambium von Aesculus dar- 
legen (s. S6ding 1952, p. 250). Ebenso nimmt Veldstra (1944) eine 
physikochemische Beeinflussung von Grenzflaichen (eines Grenzflachen- 
potentials) an, demnach (ebenda, p. 137) miissen fiir die Wuchsstoffwirkung 
einer Substanz drei Voraussetzungen, eine physikalische und zwei struktur- 
chemische, erfiillt sein: es muf 1. ein Ringsystem mit einer hohen Grenz- 
flachenaktivitat und 2. eine Carboxylgruppe in bestimmter Orientierung 
zu diesem Ringsystem vorhanden sein. Diese Grenzflaichenaktivitéat von 
Wuchsstoffmolekiilen wurde nach der polarographischen Methode an der 
Grenzflache einer Hg-Elektrode bestimmt (s. z. B. Rasch 1929). Eine 
Erweiterung der Untersuchungen von Veldstra (I. c.) durch Paleg und 
Muir (1952) unter Verwendung der gleichen Methode fiihrte zu dem Er- 
gebnis (ebenda, p. 291 ff.), daB allerdings keine durchgehende Korrelation 
zwischen der hiermit ermittelten Oberflachenaktivitaét und der physio- 
logischen Aktivitat der 25 gepriiften Substanzen besteht. Dort wird aus den 
Versuchsergebnissen geschlossen, da die chemische Wirkung eine gréfere 
Rolle als das Adsorptionsvermégen der betreffenden organischen Stoffe 
spielt, wenn sie Wuchsstoffwirkung haben sollen. Ohne Zweifel ist der 


16 Diese Annahme wiirde eventuell auch die Unstimmigkeit zwischen den Ver- 
suchen Ruges (1937) mit Intermicellarsubstanzen und denen von Blank und 
Deuel (1943) erklaren, da bei Ruge der Quellungseffekt der Intermicellar- 
substanzen z. T. nur bei Phosphorsdure-Gegenwart eintrat. 
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strukturchemische Bau der Molekiile von ganz besonderer Bedeutung fiir 
die Wuchsstoffwirksamkeit einer organischen Substanz. Muir und Hansch 
(1953, p. 226) nehmen an, daf die Kenntnis des Verhiltnisses zwischen den 
lipophilen und hydrophilen Endgruppen der organischen Stoffe — mit 
Ausnahme extremer Falle — nur einen geringen Hinweis auf die relative 
Aktivitaét der Substanzen gibt. 

Unter diesen Voraussetzungen miissen wir unter Beriicksichtigung der 
eigenen Ergebnisse folgendes feststellen: neben der aufgezeigten Wirkung 
der gepriiften Wuchsstoffe auf die Energieverhiltnisse der Zellwand muf 
ferner noch die Wirkung auf Komponenten des Zytoplasmas und somit auf 
die Folgereaktionen bestehen. Die Senkung der Grenzflachenenergie be- 
deutet eine verminderte Kohasion in der Grenzflache, was zu einer Locke- 
rung des Wandgefiiges fiihrt. Die Kohasion in der Langsrichtung zylinder- 
férmiger Zellen ist aber durch die Nebenvalenzkrafte in Form der Haft- 
punkte bedingt. Hier miifte also das eigentliche Resultat der energetischen 
Wudhsstoffwirkung liegen. Wir kommen also auf einem anderen Wege zu 
den gleichen Vorstellungen wie Burstr6m (1954), da mit einer Erhéhung 
der IES-Konzentration an der Grenzfliche der Zellwand eine Senkung der 
Grenzflaichenenergie erfolgen muf, die durch Verminderung der Kohiasion 
zu einer Verminderung der Fixierung der Strukturelemente fiihrt. Eine ge- 
ringere Senkung der Grenzflachenspannung wiirde nur eine geringer ver- 
minderte Kohasion bedeuten, wobei also nur eine teilweise Lésung von 
Haftpunkten vorliegt, die eine plastische Dehnung und durch den Mangel 
an Adsorptiv auch eine Fixierung zula8t. Wir miissen also — im Gegensatz 
u. a. zu Burstrém (1954) — davon ausgehen, daft die plastische Dehnung 
von der elastischen nur graduell getrennt ist. Im letzten Falle ist es aber 
nicht erforderlich, dali die gesamte Grenzflache der Zellwand von dem 
Adsorptiv, den Wuchsstoffmolekiilen besetzt ist, denn es reicht fiir diesen 
Vorgang voéllig aus, wenn eine geniigende Zahl von Haftpunktarealen 
beeinflu&t wird, vor allem eben wohl in der Spitzenregion der Zelle. Die 
Lockerung der Haftpunkte braucht sich hierbei auch durchaus nicht in einer 
vergroéRerten Maschenweite der Zellulosefibrillen anzuzeigen, wie sie ja 
auch nach Miihlethaler (1950) nicht vorliegt, da ja bereits eine Locke- 
rung die Méglichkeit des Einbaues neuer Zellwandelemente in den ent- 
sprechenden wachsenden Regionen erméglicht, wobei das Maschengeriist 
erhalten bleibt. 

Hier muf aber ausdriicklich betont werden, daft diese Grenzflachen- 
aktivitat einer Substanz allein nicht ausreicht, um die Wachstumsvorginge 
in ihrer Gesamtheit zu stimulieren. 

Wir haben bei den Untersuchungen mit Bryopsis (Abschn. III) fesi- 
stellen kénnen, daf sich nach Anderung der Grenzflaiche an den hiermit 
zusammenhangenden Anreicherungsorten der Plastiden die positiven Plas- 
molyseorte finden. Wir haben daraus auf eine Verminderung der Adhision 
des Zytoplasmas an der Zellwand geschlossen. Die Plastidenanreicherung 
erwies sich unabhangig von Wachstumsvorgangen. Die Ursache wurde hier 
ebenso auf die Grenzflachenspannungserniedrigung der Zellwand zuriick- 
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gefiihri. Uber eine gleiche Erscheinung haben wir auch bei den Rindenzellen 
des Helianthus-Hypokotyls Kenninis (R u ge 1937 a, p. 15 ff.)- wo der posi- 
tive Plasmolyseort bei Quer- und Lingszufiihrung des Wuchsstoffes immer 
an den wachsenden Zellwinden liegt. (Die Ergebnisse W ahr y s, 1936, hin- 
sichtlich der Permeabilitatsdifferenzen zwischen Luft- und Wassergeweben 
von Hippuris deuten vielleicht ahnliche Ursachen an.) Hier ist also — ebenso 
wie dort, wo wir eine Grenzflachenspannungssenkung annehmen — die Ad- 
hasion zwischen Zellwand und Zytoplasma vermindert. Es ist also denkbar, 
daB® die verminderte Adhiasion auch hier auf Grenzflaichenspannungsande- 
rungen durch den Wuchsstoff zuriickgefiihrt werden kann. Die Grenzflachen- 
spannungssenkung durch Wudhsstoffe stimuliert in diesem Falle wohl nur 
die Zellwand. Fiir die einzuleitenden Wachstumsprozesse, die Wirkung auf 
die Wasseraufnahme, Atmung etc. miissen wir in der Folgephase weitere 
Vorgainge im Zytoplasma verantwortlich machen. 

Bei Bryopsis bewirkt nun z. B. eine relativ hohe [ES-Konzeniration eine 
Rhizoidbildung an den apikalen Teilen der Pflanze (Jacobs 1951), also 
einen formativen Effekt. den wir ebenso durch 0,1—0.15% Agar und z. T. 
auch an Glas, Paraffin erzielen konnten. Beide Effekte kinnen somit zwang- 
los ihre Erklarung in einer Grenzflachenenergiesenkung finden und im 
Falle der IES nicht nur in einer eng umschriebenen Wirkung auf das Zyto- 
plasma. In beiden Fallen sind es — durch die Zufuhr bedingt — exogene 
Faktoren, die die Grenzflichenspannungsminderung hervorgerufen haben. 
In Bryopsis (Darsie 1939) sowie bei einem grofen Teil weiterer Algen 
und der héheren Pflanzen sind endogene Wachstumsregulatoren nach- 
gewiesen worden, die zum grofen Teil Indolkérper wie die IES sind. 


In der Konsequenz der obigen Erfahrungen hatten wir mit der Indolyl- 
essigsiure u. a. einen endogenen Grenzflachenspannungsregulator der 
Pflanze vor uns. 


VI. Gesamtdiskussion 
1. Analytische Voraussetzungen 
a) Physikalische Grundkonzeptionen 


Eine Diskussion der Versuchsergebnisse der Abschnitte I—V zur Prii- 
fung der Bedeutung der Grenzflachenenergie der Zellwand fiir die Gestal- 
tung der Zelle setzt eine Reihe von physikalischen Grundkonzeptionen 
neben der Fesistellung voraus, daf die hierzu zu erérternden energetischen 
Vorgiinge nur indirekt zu den Versuchsergebnissen eine Beziehung auf- 
weisen, die die Priifung von permeablen oberflachen- oder grenzflaichen- 
aktiven Substanzen zum Gegenstand hatten. Diese Untersuchungen, die 
mit Traube (s. z.B. Traube u. Mitarb. 1930) eine auferordentliche, die 
Kenntnis der Permeabilitat der Zellen erweiternde und befruchtende Wir- 
kung in der zellphysiologischen Arbeit hatten, hatten bei Czapek (1911), 
Rhumbler (1914), E. Bauer (1924) etc. mehr Wachstums-, Zellteilungs-, 
Bewegungsvorgainge und toxische Wirkungen auf tierische und pflanzliche 
Zellen zum Gegenstand. Heute spielen z. T. mehr praktische Belange eine 
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Rolle, z. B. die der Anwendung von Netzmitteln bei der Schiadlings- und 
Unkrautbekimpfung neben den hiermit verbundenen grundlegenden Fra- 
gen (s. z. B. Staniforth u. Loomis 1949; Engler 1950; Sioll. 
Brack u. Renz 1950; Mirimanoff 1949, 1953; Hofmeister 
1954 etc.). 

Die folgenden Gesetzmifigkeiten miissen der engeren Diskussion der 
Versuchsergebnisse vorangestellt werden: Wir sind bei den Hauptversuchen 
(Abschn. I—IV) im wesentlichen von Substanzen ausgegangen, deren 
MolekiilgréBe bzw. deren Léslichkeit kein Permeieren der daufersten 
Plasmagrenzschicht erlaubt, deren Wirkung — wenn iiberhaupt in der 
Grenzflache — in der Aufenflache der Zelle, an der Zellwand — oder Zyto- 
plasmagrenzflache, zu suchen ist. Wir haben spater nachweisen kénnen, daft 
fiir die Formbildung die Grenzflaiche: Zellwand — Aufenphase eine be- 
herrschende Rolle spielen kann. Eine Zwischenphasengrenze — wie sie hier 
vorliegt — muf eine Grenzflachenspannung (dyn/cm), die numerisch gleich 
einer Grenzflichenenergie (erg/cm?) ist, besitzen. Die Beobachtungen an den 
extravalvaren Zellwandsubstanzen der Diatomeen und die an den Rhi- 
zoiden von Oedogonium ergaben (Abschn. V), da sich diese Zellwandsub- 
stanzen wie Fliissigkeiten und Lésungen verhalten kénnen, sich so auf 
Grund der Grenzflachenenergie zu einer Kugel zusammenziehen. 

Die Gréfe dieser Grenzflachenenergie (y,,.) ist abhangig von der GréRe 
der Oberflachenenergie der Einzelphasen (y,, y.) gegen Luft (oder praktisch 
gleich gegen Vakuum) und der GréBe der Adhisionsarbeit (A,,) zwischen 
beiden Phasen nach 


Y12 = 71 +2 — Ais. (1) 


Je gréBer die Adhisionsarbeit ist, desto geringer ist also y,.. Die Gréke 
von y,. ist einmal von den physikochemischen Eigenschaften der Einzel- 
phasen abhangig und zum anderen von der im Gesamtsystem herrschenden 
Temperatur, dem Druck ete. 

Die Oberflaichen- bzw. Grenzflachenenergie von idealen Lésungen ist 
nach Gibbs (1878, s. Adam 1941) von der GréRe der Adsorption des 
Gelésten an der Grenzflaiche abhangig nach 


ee ¢ dy 
ac=—(;%5) (32). (2) 


wobei c die Konzentration im Inneren der Lésung, 4c die Konzentrations- 
ainderung in der Grenzschicht, R die Gaskonstante und T die Temperatur 
in Grad Kelvin ist. Steigt also die Konzentration in der Grenzschicht, so 
kommi es zu einer Verminderung der Grenzflachenenergie. 

Wir miissen voraussetzen, daf die in Erwagung gezogene Grenzflache 
der Zellwand mit der Aufenphase diesen allgemeinen Gesetzmafigkeiten 
unterliegt, und kénnen weiter folgern, dali jede OberflachenvergréRerung 
der Zellwand — somit also dieser Grenzflache — allein schon eine Grenz- 
flichenarbeit erfordert, die zu einer Erhéhung des Gesamiumfanges der 
Grenzflachenenergie fiihrt. Je héher die Grenzflachenenergie ist, desto mehr 
Arbeit muf bei einer OberflachenvergréRerung aufgewendet werden. 
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Bei einer Verminderung der Grenzflachenenergie kommi es also zu einer 
Verminderung, bei einer Erhéhung zu einer Vermehrung des Energie- 
aufwandes fiir die Grenzflachenarbeit. 

Die empirischen physikalischen Gesetzmafigkeiten fordern, da wir bei 
Lésungen — insbesondere bei Kolloiden — eine Abhingigkeit der Grenz- 
flachenspannung von der Zeit in Rechnung stellen miissen, die wohl durch 
die langsame Diffusion der gelésten Teilchen in die Grenzschicht bedingt ist. 


b) Grenzflachenenergie der Zelle und Zelldurchmesser 


Die Grenzflachenenergie der Phasengrenze Zellwand — Niahrlésung, Zell- 
wand — Meerwasser etc. ist experimentell nicht direkt zugangig (s. a. 
Harvey 1954). Eine Kalkulation dieser Gréfen aus der Kenninis der 
Grenzflachenenergie Zytoplasma — Nahrlésung ist andererseits nicht ohne 
weiteres zulassig, da wir damit rechnen miissen, daf diese letzte Phasen- 
grenze je nach Ausbildung von grenzflachenaktiven Substanzen eine wech- 
selnde Grenzflichenenergie aufweist (s. u. a. Danielli 1945). Die bei 
isolierten Zytoplasten ermittelten GréRen sind auferordentlich niedrig, so 
wurde (Danielli, |. c., p. 298) bei Arbacia-Eiern eine Grenzflachenenergie 
von eiwa 0.1 erg/em? (s. a. Seifriz 1952) ermittelt 17. 

Uberhaupt ist eine grofe Zah] der bisherigen Methoden zur Ermittlung 
der Grenzflaichenspannung des Zytoplasmas mit den Fehlern behaftet, 
die durch das Auftreten von elastischen Oberflachenfilmen entstehen 
(s. Harvey 1954; Danielli, lL. c.). Wir kénnen also lediglich versuchen, 
die energetischen Zustande der Phasengrenze Zellwand — Nahrlésung in- 
direkt oder relativ zu ermitteln. 

Isolierte Protoplasten von Bryopsis mit Plastiden und Kernen runden 
sich im Meerwasser kugelférmig — zweifellos auf Grund der Grenzflachen- 
spannung — ab und bilden eine neue Zellwand (s. a. Lepeschkin 1926). 
Das mehr oder weniger schnelle Abrunden isolierter Protoplasten ist wohl 
eine allgemein verbreitete Erscheinung (s. a. Héfler 1931). Unter geeig- 
neten Kulturbedingungen kommt es aber hier bei Bryopsis zu einem Wachs- 
tum und zur Bildung eines zylinderférmigen neuen Haupttriebes. 
Das Wachstum setzt in der Regel mit dem dem Licht zugewendeten Pol ein, 
worauf spater auch der Gegenpol rhizoidbildend auswiachst, wobei dieser 
Zuwachs in der Regel einen verminderten Durchmesser besitzt. Aus der 
anfangs kugelférmigen Zelle wird also hier — induziert durch das Licht- 
gefalle — ein mit zwei Polen wachsender zylinderférmiger Trieb. 

Jede Oberflachenvergréferung einer pflanzlichen Zelle — z. B. die die- 
ser zylindrischen Algenzelle in Meerwasser — bedingt aufer energetischen 
Transformationen im Zytoplasma ebenso solche in der Grenzflache zum 


17 Die Werte, die Czapek (1911) fiir pflanzliche Zytoplasma-Grenzflichen 
angibt, kénnen auf Grund der von ihm angewendeten Methode nicht verwertet 
werden. Der gelegentlich in der Literatur angegebene Wert von ~ 0,6 dyn/cm be- 
ruht auf einem Mifverstaéndnis, da hier mit einem Fakior 0,6 von Czapek 
lediglich die relative Gréfe der Oberflachenspannung des Zytoplasmas im 
Vergleich zu der des Wassers gegen Luft ausgedriickt werden sollte. 
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Aufenmedium. Von dem Zustand der kleinsten freien Grenzflachenenergie 
— der Kugel — weicht also die wachsende Bryopsis-Zelle durch die Aus- 
bildung einer Zylinderform ab. Die gleiche Erscheinung liegt — hier meist 
einseitig — bei den keimenden Sporen von Mucor vor (s. Abschn. IV). Eine 
Zugabe von Agar und auch Polyvinylalkohol bedingt eine mehr oder 
weniger starke Durchmesserabnahme (s. a. Abschn. I und IV), die Belich- 
tung eine mehr oder weniger starke Zunahme des Durchmessers der zu- 
wachsenden Zylinderstiicke im Vergleich zu dem Ausgangsdurchmesser bzw. 
zu dem der Kontrolle. Diese Durchmesserzu- oder -abnahme geht meistens 
langsam vor sich, d. h. es wird ein mehr oder weniger langes konisches 
Zwischenstiick gebildet, bis der Durchmesser konstant bleibt. Die Durch- 
messerveranderung zeigt sich in den verkleinerten oder vergroRerten Radien 
der zuwachsenden Spitzen. Die wachsende Spitze ist also in dem Falle der 
Wurzelhaare von Lepidium bzw. bei den Seitenasten von Bryopsis weit- 
gehend durchmesserbestimmend !8. 

Die wachsende Spitze, d. h. also die Zone der Zellwandneubildung 
— bzw. der Primairwand im engeren Sinne —, miiRte durch die Verande- 
rung der Grenzflache durch zugefiigten Agar diese Formanderung der Zelle 
veranlassen. Wie wir in Abschn. V gesehen haben, werden u. a. Zellwande 
von Zellwandsubstanzen benetzt. Eine erhéhte Adhision, die hier also vor- 
liegt, bedingt nach (1) eine verminderte Grenzflaichenenergie. Wie wir friiher 
(v. Weihe 1952) gezeigt haben, wird ebenso auch Agar von Zellwanden 
benetzt, was zu Formianderungen der Zellen Anla& geben kann. An der 
Grenzflache der hier betrachteten wachsenden Spitze tritt nun Agar als 
benetzende Phase hinzu, wodurch zwangsliufig eine erhéhte Adhiasion und 
somit eine verminderte Grenzflachenenergie vorliegen muf. 

Wir kénnen also hier in der Verminderung der Grenzflachenenergie bzw. 
in der Erhéhung der Adhision die Ursache der Formanderung suchen. 

Bei der gréRten Zahl der physikalischen MefRmethoden der Oberflachen- 
spannungen spielt der Radius der konvexen bzw. der der konkaven Grenz- 
flachen eine ausschlaggebende Rolle. Die genaue Bestimmung dieser Radien 
sowie ihre Annaherung (Bashforth u. Adams 1883; s. Verschaf- 
felt 1919: Porter 1933; s. Adam 1941) erméglicht erst die exakte Be- 
stimmung von Ober- bzw. Grenzflachenspannungen. Die fiir unsere Dis- 
kussion iibersichtlichsten Verhaltnisse bieten die theoretischen Grundlagen 
des stalagmometrischen Mefiverfahrens (Adam 1941, p. 376 ff.). 

Nach der Regel von Tate, die haufig wie folgt dargestellt wird (Tate 
1880, s. Philippoff 1955): 


(3) 


ist die Kapillarkonstante (a?) direkt dem Volumen (v) des abfallenden 
Tropfens und indirekt dem Radius (R) der Abtropfflaiche eines idealen 
Stalagmometers proportional. Da 


18 Dies liegt z. B. bei Mucor racemosus nicht so deutlich vor, da proximale 
Hyphen-Abschnitte noch eine erhebliche sekundére Durchmesservergréferung er- 
fahren k6nnen. 
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‘as 


— 4 
/ 9 (01 — @2) (4) 


ist, kénnie nach der T ate-Regel die Oberfliichenspannung einer Fliissig- 
keit bei Kenntnis der positiven Dichtedifferenz (0, — 0.) der beiden Phasen 
(eventuell Fliissigkeit und 
Luft) und g = der Erdbe- 
schleunigung direkt errechnet 
werden. 
Fiir das stalagmometrische 
MeRiverfahren selbst kann 
diese Regel nicht ohne Kor- 
rekturen zum Gesetz erhoben 
werden (s. Harkins u. 
Brown 1919), da durch Trop- 
fenreste usw. Fehlerquellen 
auftreten. 
Wenn wir das Stalagmo- 
meter aber als Modell einer 
Pflanzenzelle verwenden wol- 
len, so entfallt z. B. diese spe- 
zielle Korrekturnotwendig- 
keit, da es an der wachsenden 
Zellspitze, die dem sich ver- 
gréRernden Tropfen am Sta- 
lagmometerende entsprechen 
- pon wiirde, nicht zu einem Ab- 
(a4yym  tropfen kommt. Wir sind fer- 
31. Abhangigkeit des Tropfendurchmessers "€F dann auch zu diesem Mo- 
der Oberflachenenergie und der Gréfe dellvergleich berechtigt, wenn 
Abtropfflache (R) eines Stalagmometers. wir die jiingste eingebrachte 
aR = 001cm, bR = 05cm. Zellwandsubstanz an_ der 
wachsenden Spitze vorerst mit 
dem Adsorptiv an der Grenzflache einer Lésung vergleichen wollen. Nach 
der Tate-Regel (3) und auch (4) kommen wir fiir das abtropfende 
Fliissigkeitsvolumen, wenn dieses Kugelform annimmt, bei unserem Modell- 
Stalagmometer nach dem Einsetzen des Kugelvolumens in die Funktionen (3) 
und (4) zu dem folgenden Durchmesser des Tropfens: 








. ! 9 (¢1—@2) ” 
Dieser Durchmesser ist also von dem Radius der Abtropfflache und der 
Oberflaichenenergie abhingig, ferner von der Gréfe der Dichtedifferenz 
und g (Abb. 31). Wir sehen, dali mit sinkender Oberflachenenergie auch der 
Durchmesser des Tropfens abnimmt. Eine Direktiibertragung dieser Ver- 
haltnisse auf die Pflanzenzelle wiirde aber bedeuten, da® wir hiermit die 
absolute Gréfte der Grenzflaichenenergie y der Zellwand-Aufenphase an- 
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geben kénnten, was aber durch die unbekannte wahre Gréfe der Grenz- 
flache (d) nicht méglich ist. 

Wir sind also gezwungen, eine Beziehung aufzusiellen, die es uns er- 
laubt, allein das relative Verhaltnis zwischen einer Durchmesserverande- 
rung (4d) und einer Grenzflachenenergieanderung (4y) bei weitgehender 
Unabhiingigkeit von R, g, 0, und oe, anzugeben. 

Diese relative Darstellung ist nach (5) nicht direkt méglich. 

Die Versuche zeigten, daf bei einer Durchmesseranderung zuwachsender 
Abschnitte eine konische Zone vorliegt, was in unserem Stalagmometermodell 
eine fortschreitende Zu- oder Abnahme von R bedeutet, bis 2 R—=d ist, 
d. h., bis der doppelte Abtropfradius gleich dem Durchmesser des Zuwachs- 
abschnittes geworden ist. Wir sind also gezwungen, die Funktion (5) iiber 
die Umstellung 


 — 29 (01 — es) 


‘ 12R (6) 


unter Einsatz von d =2 R fiir die Ermittlung eines y-Wertes zu verwenden, 
um dann fiir eine bestimmte Grenzflichenenergieinderung (47%) den 
Grenzfall d’=2R’ anzunahern. Wir erhalten hiermit eine Beziehung zwi- 
schen 4y% und 4d%, die unabhangig vom Ausgangs-R, von g, 0, und 0. 
ist, sofern sich diese GréRen nicht mit y andern (s. Abb. 32). 

Vergleichen wir den Grenzfall der Annaherung der erweiterten Funk- 
tion (3) von 2R—d mit der Grundfunktion der Oberflaichenspannung (4), 
so kommen wir zu dem gleichen Ergebnis unter Verwendung der Grenz- 
beziehung 

ey 


et. 

9 (01 —Q2) ° 
die (s. Adam 1941, p. 382) unter bestimmten Voraussetzungen eine Bestim- 
mung der Grenzflaichenenergie aus der Form ruhender oder hangender 
Tropfen erlaubt, wie sie z. B. von Harvey und Shapiro (1934) nach 
der Annaherungsmethode von Dorsey (1928) angewendet wurde. In (7) 
bedeutet h den Abstand der Scheiteltangente vom Aquator des Tropfens. 
Im Idealfall ist h =r, somit 


(7) 


r° g (9; — 92) 
Sool copia (8) 


Wir kénnen so unter Verwendung von (8) die Gréfe von 4y% des Grenz- 
falles von (5) und (6) direkt ermitteln: 
100 (71 — 7a) 
11 
_ 11°91 (01 02) 
2 


r,? 92 (3 — 0a) 


2 


12” Jo (03 — 04) 
4 oh = 100 (1 — . —E. 
Bs 71? 91 (01 — @2) 


44% = 


a 
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Gleichung (9) beriicksichtigt eventuelle Dichte- und Beschleunigungsanderun- 
gen bei der Senkung oder Erhéhung der Grenzflaichenenergie. Vereinfacht 
ist die Beziehung, wenn g, = 8. 0; = 0, und 0. = Q, ist: 


yf 

Ay %= 100 (1— ‘). (10) 
ry 

Zwischen (10) und der Annaherung von (3) bei 7y% nach d=2R und Er- 

mittlung der Abhangigkeit von 7y% und 4d% besteht numerische Gleich- 

heit. 

Diese Beziehung ist aus Abb. 32 ersichtlich, demnach steigt der Durch- 
messer mit erhéhter Grenzflachenenergie an, wahrend sich bei Senkung der 
Grenzflachenenergie dieser Durchmesser beschleunigt verringert, um bei 
Ay = — 100% —4Ad zu werden. Wir waren somit in bestimmten Bereichen 
in der Lage, aus der Durchmesserveranderung in Prozenten auf die relative 
Grenzflachenenergie zu schlieBen (s. Tab. 16). 


Tab. 16. Relative Grenzflichenenergiesenkung bei Bryopsis durch Zugabe von 
steigenden Mengen Agar zum Meerrasser. 
Berechnet nach der vereinfachten Funktion (10) und den Ergebnissen des Abschn. I. 
Mittlere Oberflachen- 


Agar-Konz. Durchmesser der . Senkung von ; 
eee Paes. vergréBerung eines ’ 
b Seitenaste o. V. E 


ee : % 
Seitenastes H? 

0 13,97 1180 0 
0,025 12,34 2650 22,0 
0,05 10,1 5852 47,8 
0,1 8,78 2095 60,6 
0,15 (9,26)! (1977) (56,3) 


1 Diese Durchmessererhéhung ist auf eine Vermehrung der Zahl wachsender Zellwand- 
orte zuriickzufiihren. Fiir die weitere Betrachtung kénnen aus diesem Grunde die Zah- 
len der 0,15% Agarkonzentration nicht verwertet werden (s. Abschn. I). 


Eine Anwendung von (10) auf die Versuchsergebnisse des Abschn. I 
— also unter Vernachlassigung der durch Agarzugabe entstehenden Dichte- 
ainderungen — ergibt eine steigende Senkung der Grenzflaichenenergie, wo- 
bei diese Senkung um etwa die Hialfte (47.8 bei 0.05% Agar) mit der 
starksten OberflichenvergréRerung des Zuwachsabschnittes zusammenfiaillt. 

Neben einer Durchmesserabnahme der Zelle, die bei Bryopsis auf die 
Anderung des Durchmessers der wachsenden Spitze zuriickzufiihren ist, 
haben wir aber beim gleichen Objekt in héheren Agarkonzentrationen (be- 
sonders in 0,15%) gleichzeitig eine Erhéhung der Zah! wachsender Zell- 
wandorie beobachtet, d. h. auch, da hier nicht nur ein Wachstum in dista- 
ler, sondern da® auch in steigendem Mafe ein solches in radialer Richtung 
einsetzi. Es muf hier also ein Eingriff in die axiale Orientierung des 
Wachstumsmechanismus erfolgt sein. Diese axiale Orientierung ist aber 
auf die unterschiedlichen Bindungskrafte der Zellwandsubstanzen in axia- 
ler und tangentialer Richtung zuriickzufiihren (s. Abschn. II, s. a. Fre y- 
Wyssling 1953). Wir sind also so gezwungen, aus den Ergebnissen zu 
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Abb. 32. Abhiangigkeit der Durch- 

messerverdénderung (/d) von der 

Grenzflachenenergieanderung (4 7) in 

Prozenten fiir den Grenzfall d=2R 
(s. Text). 
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schlieBen, daft in proximalen Zellwandabschnitten die Zahl oder der Um- 
fang der Kohiisionsbindungen gréfer als in den distalen Bereichen ist, da 
es hier erst bei verstirkter Adhiision |s. (1)| zu einem formativen Effekt 
kommt. Ist hier andererseits ein Spitzenzuwachs erfolgt, so ist der Umfang 
der Kohisionsbindungen in der Grenzflache der Zellwand von vornherein 
vermindert, womit u. U. also bereits an der Spitze eine gewisse Durch- 
messerzunahme einsetzen kann. Die Folge dieser Fesistellungen mufi dem- 
nach bei sehr starker Verminderung von »,,, also sehr starker Lockerung 
der Kohisionsbindungen, eine Wachstumshemmung ergeben. Diese Forde- 
rung wird durch die Ergebnisse der Wachstumsversuche mit Bryopsis be- 
statigt. 

In Abschn. II sowie bei den meisten Versuchen, wo eine Anderung der 
Grenzflaiche vorliegt, haben wir Durchmesserverminderungen fesistellen 
kénnen. Wir kénnen also folgern, daf diese Abnahme des Durchmessers 
der Zellen — abgesehen von typischen Spreitungserscheinungen — ein be- 
sonderes Charakteristikum der Grenzflichenanderung ist, sofern eine er- 
hdhte Adhision vorliegt. 

Wir wiren also mit der Funktion (10) in der Lage, die relative Grenz- 
flichenenergieinderung aus Durchmesserdifferenzen der Zellen zu ent- 
nehmen. 


c) Druckverhiiltnisse an den Grenzflaichen 


Der Vergleich des Spitzenwachstums mit der Tropfenbildung an einem 
Stalagmometer erlaubt uns die Druckverhaltnisse naher zu priifen. Die am 


Stalagmometer infolge der Dichtedifferenz und der Beschleunigung (g) aus- 
tretende Fliissigkeit bleibt so lange in Tropfenform an der Abtropfflache 
hingen, wie die Kohasion der Grenzflichenmolekiile ausreicht, das Gewicht 
des Tropfens zu tragen. Wird letzteres gréfer. so kommt es zu einem Ab- 
reiBen und einem Abtropfen. 


Die Druckverhaltnisse an gekriimmien Fliissigkeitsgrenzflachen und ihr 
Zusammenhang mit der Grenzflichenspannung sind wie folgt (s. Adam 
1941), wenn p, der Druck auf der konkaven, p, der auf der konvexen Seite 
und R, und R, die Kriimmungsradien der Grenzflache sind: 


1 1 
n—m=r(> +a: (11) 
1 2 


Diese Gleichung vereinfacht sich, wenn R, = R, ist: 
(12) 


Wir kénnen aus (12) einen allgemeinen Oberflichendruck 4p entnehmen, 
der mit steigendem y und mit sinkendem r zunimmt. 

Die Ergebnisse des Abschn. II mit Bryopsis — verglichen mit (10) und 
(12) — erméglichen eine Kalkulation des relativen Aufendruckes nicht 
wachsender Bryopsis-Zellen nach einem Einlegen in Agar-Meerwasser- 
Lésungen: 





Die Bedeutung der Grenzflachenenergie fiir die Gestaltung der Zelle 423 


2y 
h=—P,——. (13) 
- 

Hierbei ware p, der Innendruck in der Zelle, der weitgehend durch P 
= Turgordruck) mitbestimmt ist, p, der AuBendruck auf die gekriimmte 
Zellwandgrenzflache der Spitze. Ist p,; = const., so mu nach (10) und (13) 
aus den Relativwerten der Tab. 16 in der Kontrolle ein relativer Druck von 
p.& p, — 2. in 0.1% Agar bei etwa einem gleichen r der nicht wachsenden 

Seiteniste von Bryopsis ein p.& p,; — 9.78 vorliegen (s. u.). 
Der Wert von p, steigt also mit der Héhe der Agarzugabe und sinken- 


dem y an. Bei wachsenden Zellen, die infolge der y-Senkung eine Durch- 


messerverkleinerung erfahren, kénnen wir die folgenden Relativwerte fest- 


2y . 
stellen, wenn y= ist: 
r 


Wachsende Seiteniste Nicht 'wachsende Seitenaste 
Ps = Pi— P2 = 71 — Ff 
f 
0 d 2 
0,025 1,56 
0,05 1,04 
0,1 2: 0,78 


Agar 


o/ 
oO 


Wenn p,=const. ist, nimmt also bei den wachsenden Seiteniasten von 
Bryopsis der AuRendruck (p,) ebenfalls — aber stirker als bei den nicht 
wachsenden Asten — mit steigender Agarkonzentration zu. Da p, ebenfalls 
bei nicht wachsenden Seitenasten mit der Agarzugabe ansteigt, so kénnen 
wir eine osmotische Regulation durch Erhéhung von P erwarten, was der 
Fall ist (s. Abschn. IT). Diese P-Erhéhung fiihrt dagegen nicht zu einer ver- 
stiarkten, sondern zu einer verminderten Schrumpfung der Zellen nach 
Plasmolyse (s. Abschn. II, s. a. u.). Diese Relativwerte haben nur Giiltig- 
keit fiir die Beziehungen beim Kriaftegleichgewicht (13). 

Zu einer Bewegung, einer Formanderung des Systems, kann es nur 
kommen, wenn dieses Gleichgewicht gestért wird, so wenn p, zumindest 
relativ ansteigt, der Druck auf der konkaven Seite der Grenzflaiche erhoht 
wird. Formen wir (13) um, so da 


ist, so sehen wir, dali p, ansteigt, wenn y gesenkt wird. Nach (12) kann eine 
Erhéhung von 4p — also die Formanderung oder Bewegung des Systems — 
nur dann erfolgen, wenn r vermindert wird. Zwischen dem r, (der Kon- 
trolle) und dem r., (des Versuches) bestehen nach (12) die folgenden Be- 
ziehungen: 

2 2y, 

ee a: Pee: (14) 

4p 4p 
Hiernach wird r, <Cr,, wenn y, << y, bzw. 4p’ > Jp ist. Diese Verhiltnisse 
entsprechen also durchaus unseren Versuchsergebnissen. 
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Wiahrend p, durch P (= Turgordruck) mitbestimmt wird, ist p, durch 
die elastischen Ejigenschaften der Zellwand — die Ursachen des Wand- 
druckes im engeren Sinne — mitbestimmt. 

Wir kommen hiernach zu den folgenden Vorstellungen des Wachstums- 
vorganges: 

i. Allgemeine Voraussetzung ist die Bereitschaft des Zytoplasmas, die 
Einleitung und der Ablauf der stoffwechselphysiologischen Prozesse, spe- 
ziell die der Atmung zur Bereitstellung der erforderlichen Energien. Diese 
komplexen Vorginge kénnen hier nicht weiter diskutiert werden. 


2. Eine Formanderung des Systems auf Grund der Grenzflichenerschei- 


9 y 
; si Sais “/. F ae 
nungen ist nur méglich, solange p, > p. + , ist, ganz gleich, ob bei dieser 
Formanderung des Systems P abnimmt. 
3. Die mit Punkt 2 verbundene weitere Voraussetzung dafiir, daft 


2 ' 
P.> P+ t wird, ist die Senkung der Grenzflachenenergie im wachsenden 


Zellwandareal — also die Lockerung der Kohasionsbindungen — héchstens 
bis zu dem Minimumwert, der noch eine Fixierung der neu einzubauenden 
Zellwandsubstanzen erlaubt. 

Die unter Punkt 3 genannten Vorgange kénnten durch exogene sowie 
auch durch endogene Grenzflichenenergie-Stimulatoren bzw. -Regulatoren 
ausgelést werden. Wir miissen jedoch erwarten, da regelmaRig endogene 
Regulatoren (s. Abschn. V) — wie z. B. die IES — mitbeteiligt sind, sofern 
sie nicht ohnehin schon die unter Punkt 1 erwahnten Vorgange regulierend 
beeinflussen. 

Wir sehen hiermit also den Wachstumsvorgang als die Regulation einer 
Differenz zwischen Innen- und Aufenkraften an, wonach spater das 
Gesamtsystem eine osmotische Regulation erfahren kann. Diese Ansicht 
des Wachstumsvorganges steht nicht im Widerspruch zu den osmotischen 
Grundregeln (s. z. B. Frey-Wyssling 1952a) und erlaubt zudem einen 
besseren Einblick in die zwangslaufig sich ergebenden Differenzen zwischen 
den Turgor- und Wanddruckverhialtnissen oder besser zwischen dem 
P;/p.-Verhaltnis wahrend der Bewegung des Systems. Es ist aber zu 
bedenken, daft eventuell auch eine Beeinflussung dieser Verhialtnisse durch 
die Méglichkeit einer nichtosmotischen Wasseraufnahme erfolgen kann 
(s. Bogen u. Prell 1953; Bogen 1953). 

DaB es bei dem Stalagmometer zu einem Abreiffen des Tropfens kommt, 
ist darauf zuriickzufiihren, daf es durch (11) oberhalb der Tropfenbasis 
mit der Schwerkraftwirkung zu einer Druckerhéhung kommi. Bei dem 
Beispiel der zylindrischen Pflanzenzelle kénnten wir ahnliche Verhialtnisse 
erwarten. Die Dichtedifferenz zwischen Zelle, Zellwand und Aufenphase 
ist in Nahrlésungen — wenn auch gering — vorhanden. Diese Differenz 
kann also ebenso wie bei dem Stalagmometermodell eine Rolle spielen. Die 
Kraft, die aber durch g sowie durch 0,— oe, gegeben ist, wird hier z. T. 
durch den Turgordruck P iiberkompensiert. Ein Zusammenwirken von P 
und g kompliziert die Verhaltnisse erheblich, doch kénnen wir diesen Ver- 
gleich bei submersen Thallophyten vorerst aufer acht lassen. Wir miissen 





Die Bedeutung der Grenzflachenenergie fiir die Gestaltung der Zelle 425 


hier folgern, daf bei den submersen Thallophyten P eine gréfere Rolle als 
u. U. bei den emersen Cormophyten spielt, da bei den letzteren die GréRe 
von g (0,— 0.) gréfer als bei den Submersen ist. 

Wir haben also bei den submersen Zellen mit P eine Kraft in disialer 
Richtung vor uns, die hier also durchaus ebenso zu den Abiropferscheinun- 
gen fiihren miiRte, wenn nicht eben strukturelle Differenzierungen der Zell- 
wand diesem entgegenwirken wiirden, da ja zellwandfreie Protoplasten 


AAPOR +1 
mim Hyg 








13 18'8 13 10'8 13 186 12 18/8 43 po 

20. 21. 22. 23. 24454 
Abb. 33. Abhangigkeit der ,,Viskositat* einer 0,15%-Agar-Lésung vom Luftdruck- 
gang (s. Text). Ordinate: Durchlaufzeiten gleicher Volumina, 4Po/2h = Gang- 


differenz 2 Std. vor der Messung, Po = Ortsdruck in mm Hg. 


durchaus Kugelform annehmen kénnen. Das zylinderférmige Wachstums- 
prinzip — vergleichbar mit den Vorgangen an der Stalagmometerabtropf- 
fliche — kann also lediglich nur durch die Zellwanddifferenzierungen auf- 
rechtgehalten werden. 

Es ist denkbar, daft eine Druckerhéhung im Abstand 2r von der wach- 
senden Spitze vorliegt. Die folgenden Versuchsergebnisse geben uns einen 
Hinweis auf die Fixierungsverhaltnisse von Zellwandsubstanzen durch 
Druckerhéhungen. 

Agar (als Zellwandsubstanzmodell) zeigt u. a. eine gewisse Abhingig- 
keit der Synarese vom Luftdruckgang (Bortels 1951), so da bei steigen- 

Protoplasma, Bd. XLV/3 36 
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dem Luftdruck die Wasserabgabe eines 1%-Agar z. T. erhéht wird. Eigene 
Untersuchungen der Agar -,, Viskositaét™ mit 0,15%-Agar-Lésungen, iiber die 
an anderer Stelle ausfiihrlich berichtet werden wird 1°, ergaben unter be- 
stimmten Witterungsverhiltnissen eine Parallelitat zwischen den Durch- 
laufzeiten gleicher Volumina in einem Ostwald -Viskosimeter und dem 
Lufitdruckgang (Abb. 35). 

Gangdifferenzen von > 0,1 mm Hg/2h zeigen sich bei steigendem Druck 
in einer Erhéhung, bei sinkendem Druck in einer Erniedrigung der Durch- 
laufzeiten. Wir kénnen annehmen, dafi der Umfang der Verkettung oder 
Vernetzung der Agarmolekiile mit einer Drucksteigerung erhéht werden 
kann. 

Es ist somit denkbar, daf die grenzflaichenenergiebedingten Druck- 
erhéhungen die Mdglichkeit einer Stabilisierung der Zylinderform durch 
Haftpunktbildungen eréffnen und so im Zusammenwirken mit p, auch die 
nach Agarzugabe verminderte Schrumpfungsfiahigkeit der nicht wachsenden 
Seitenaste von Bryopsis bei einer Plasmolyse erklaren (Abschn. II). 

Wir kénnen feststellen, daB die Betrachtung der Oberflachenvergrife- 
rung der Zelle unter Beriicksichtigung der Grenzflichenenergie eine Erkli- 
rung der Eigentiimlichkeiten der Formbildung erméglicht. Preston (1951) 
nimmt an, da die normale, parallele Orientierung von Mikrofibrillen das 
Ergebnis von Oberflichenkraften in den Grenzbezirken des Protoplasten 
ist. Wir sind dariiber hinaus gezwungen, fiir die Erscheinung der Zellwand 
selbst in der wachsenden Spitze die Méglichkeit einer Adsorption dieser 
Substanzen in der Grenzflaiche Protoplast — AuRenmedium der Zonen der 
Zellwandneubildung zu sehen. 


d) Oberflachenvergréferung und Gesamtenergie 


Eine Umwandlung von (1) gibt: 


Ay =i +72 — Vie (15) 


Von diesen Gréfen kann lediglich — wenn y, die Oberflachenspannung der 
Zellwand ist — die GréRe von y, des Wassers als Auffenphase experimentell 
ermittelt werden. Diese GréRe weicht bei 0.15% Agar nur gering von der 
des Meerwassers selbst ab (s. a. Abschn. I): 


y-Meerwasser (ohne Zusatz): 73,24 dyn/cm 
y-Meerwasser + 0,15% Agar: 71,4dyn/cm. 


Die absoluie GréRe der Oberflachenspannung der Zellwand gegen Luft ist 
nicht zu bestimmen, dagegen kénnen wir die relative Gréfe von y;, aus (10) 
entnehmen (s. a. Tab. 1). Wird in (15) y,,=0 oder sogar negativ, so ist 
Ay. 2y,+ 72, so ist die Adhiasionsarbeit dann entweder ebenso grof oder 

1® Kine eingehende Darstellung der Viskosititsverhiltnisse bzw. der méglichen 
Mefitverfahren sowie der Abhangigkeiten dieser Viskositat von den verschiedenen 
Auftenfaktoren wiirde weit iiber den Rahmen des vorliegenden Themas hinaus- 
gehen. Aus diesem Grunde muf auf die in Kiirze erfolgende getrennte Verdffent- 
lichung verwiesen werden. 
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zrdRer als die Summe der Oberflachenspannungen der beiden Phasen 
gegen Luft. Wenn y,=y, ist, so ist dann A,,=2y; wir haben hierin die 
Kohisionsarbeit der Fliissigkeit vor uns (s. Philippoff 1953). 


y, ist somit also eine feste Gréfe, y, nimmt mit steigender Agarmenge 
nur gering ab, die Anderung der Summe beider ist relativ unbedeutend im 
Vergleich zur Anderung von },.. Bei 0,05% Agar sinkt y,. nach (10) auf 
etwa die Hialfte, somit nahert sich also A,, um etwa 50% der Kohiasions- 
arbeit der beiden Phasen. 

Ist 4V eine bestimmte Volumenzunahme einer zylinderférmigen Zelle. 
so ist die Oberflachenvergréferung des Mantels 
4A4V 


= 
q d 


(16) 
Bei konstaritem 7V mu also mit abnehmendem Durchmesser eine gestei- 
gerte OberflachenvergréRerung einhergehen. In den Versuchen mit Bryopsis 
nimmt 4O (s. Tab. 16) bis 005% Agar zu und spater wieder ab, ebenso 
verhalt sich auch 4V (Tab. 17). 


Tab. 17. Volumenzunahme bei Bryopsis durdi Zugabe von steigenden Mengen 
Agar zum Meerwasser. 
Agar % AV in E% AO in HE? 
0 4421 1180 
0,025 7 8175 2650 
0,05 52 14776 5852 
0,1 39,£ 4598 2095 
0,15 —! 4576 1977 


1 §. FuBnote zu Tab. 16. 


Der 40O-Verlauf ist also nicht allein auf die ermitielte Durchmesser- 
verkleinerung der Zuwachsabschnitte bei gleicher Volumenzunahme zuriick- 
zufiihren. — 

In Abschn. II haben wir ausgefiihrt, daff die Abhangigkeit ZO von der 
Agarkonzentration auf das Zusammenwirken von einem Férderproze® und 
einem Hemmprozeft zuriickgefiihrt werden kann. Diesen Hemmprozef 
glaubten wir im Sinne unserer Betrachtung auf eine verminderte Fixierung 
in der Grenzfliche der Zellwand zuriickfiihren zu kénnen. Die Foérder- 
wirkung kénnen wir aus den Grenzflachenenergieverhiltnissen ableiten. 

D’Arcy Thompson (1942, s. a. Wardlaw 1952) nimmi fiir eine 
Zelle einen Energiekomplex an, der sich einmal im Zytoplasma und zum 
anderen an der Oberflache in Form einer freien Grenzflachenenergie findet. 
Jede Veranderung dieses Gleichgewichtes, z. B. die Anderung der Grenz- 
flichenenergie, miiRte so zu einem Ausgleich, also z. B. zu einer Form- 
ainderung fiihren, bis dieses Gleichgewicht wiederhergestellt worden ist, 
eben das Verhaltnis zwischen der Energie der Zytoplasmamasse und der 
Grenzflache. Eine solche Energieverlagerung haben wir bereits oben bei der 
Besprechung der Druckverhialtnisse zugrunde legen miissen. 


36* 
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Die freie Gesamtenergie (E), die Grenzflaichenarbeit der Oberfliiche (O) ?° 


einer zylinderférmigen Zelle mit halbkugeligen Enden ist, wenn wir h als 
die Lange der Tangente ansehen: 


E=y(2rah+4r? a) =70O, (17) 


die eines Zuwachses mit gleichem r ist 


E,=2rah’y 


=4Oy}. (18) 
Bei Veranderung der Grenzflaichenenergie um 4y = yx — yy im Versuch (V) 
ergibt sich die folgende Energiereserve (Ez;) fiir 7O,y: 


Ezy = A0qyK + OKA yy. (19) 


Je gréfer z. B. ein positives Zyy ist, desto gréfer ist also der Energie- 
gewinn, desto gréfer ist auch die mégliche OberflachenvergréRerung 4Oy,. 
Es gelten nun die folgenden Beziehungen: 


Nach (18) ist 


(20) 
(21) 


Eine Senkung der Grenzflichenenergie der Zellwand mul also nach (20) 
und (21) zu einer verstarkten OberflachenvergréRerung fiihren, wie wir sie 
z. T. in der Tendenz auch in den Versuchen mit Bryopsis, Hormidium. 
Mucor etc. fanden oder wie sie auch Sauthof f (1955) in Form der Myzel- 
gewichtssteigerung bei Botrytis cinerea beobachiete. Die sich aus (20) er- 
gebende OberflachenvergréRerung (Abb. 34) ist héher als die durch (16) 
gegebene und entspricht von y =50—100 den Verhiltnissen bei Bryopsis, 
wenn wir die Hemmung durch die abnehmende Adhision beriicksichtigen. 

Aus (15) ergibt sich mit sinkendem y ein Hemmvorgang, der dieser 
Férderung enigegenwirkt, da mit sinkendem ;,, die Adhiasionsarbeit an- 
steigt. Die Adhiasion nihert sich also mit sinkendem »,, der Kohiasions- 
arbeit der beiden Phasen. Diese Naherung ist gleich dem neg. 4y%. Je 
gréRer die Adhiasion ist. desto mehr freie Nebenvalenzbindungen werden 
mit der AuRenphase abgesittigt werden. Diese Interpretation des Hemm- 
vorganges ist aber nur fiir den Bereich von 0—0.05% Agar fiir die Seiten- 
iste o. V. von Bryopsis angingig. 

Da gleichzeitig mit diesen Grenzflaicheninderungen Wachstumsvorginge 
ablaufen, die zu der Einlagerung bzw. zu einem Einbau neuer Substanzen 
in die Zellwand fiihren, k6nnen wir — wie oben — die Ersteinlagerung von 
Zellwandsubstanzen in der Wandzone als Adsorptionsvorgang an der 
Grenzflache Zytoplasma — Aufenphase betrachten. 

Die Schaffung von Nebenvalenzbindungen in der Zellwand bei den neu 


70 Als O kann hier nur die aus Linge und Durchmesser sich ergebende Fliche 
eingesetzt werden, die kleiner als die tatsaichliche Oberfliche ist. 
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einzubauenden Zellwandsubstanzen ist aber nur méglich, soweit die hier 
vorliegenden Krafte nicht durch die Adhisionsarbeit mit der Aufenphase 
gebunden sind (s. oben). Ist die y-Senkung so grof, daft weniger als die 


Halfte der vorliegenden Kohasionsbindungsméglichkeiten durch die gestei- 
gerte Adhisionsarbeit frei sind, so kann die OberflachenvergréRerung nur 


Ao 
n- 10° e 
e? 





- n rn rl 





50 60 70 90 1004 
ret 
Abb. 34. Abhingigkeit der OberflaichenvergréBerung einer Zelle von der Grenz- 
flichenenergie ohne Beriicksichtigung eines Hemmvorganges, berechnet mittels (20) 
unter Verwendung der Seitenastoberfliche und des Kontrollzuwachses von Bryopsis 
nach fiinftégiger Dauerlichtkultur. 


mehr erschwert vor sich gehen oder mu vollig eingestellt werden. Im Falle 
einer y-Senkung durch Substanzen, die weitgehend mischbar mit der 
Zellwandsubstanz sind (so méglicherweise eben bei Agar), ist also eine 
Kohiasionsbindung in der ..[nnen“- und in der AuRenphase méglich. 

Andererseits haben wir in dieser Diskussion zeigen kénnen, da durch 
die — mit der y-Senkung einhergehenden — Druckanderungen Erhéhungen 
und auch Verminderungen der Aggregation von Zellwandsubstanzen denk- 
bar sind. | 
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Wir kénnen also durchaus auf Grund der Annahme einer y-Senkung der 
Zellwand einen Hemmprozefi ableiten, der der méglichen Oberflachenver- 
gréRerung nach Funktion (20) entgegenwirkt. Eine zahlenmiafige Erfassung 
dieser Hemmkurve ist dagegen noch nicht méglich. Wir diirfen also nach 
diesen Uberlegungen erwarten, daf die OberflachenvergréRerung in Ab- 
hiingigkeit von y den Verlauf einer Optimumkurve hat, dessen Gipfel dort 
liegt. wo etwa 350% aller Kohiasionsbindungen wachsender Areale gelést 
sind (Abb. 55). 


atch- 
meyver E 
15 








Ober- o 


flache = E* 

















50 
a 
Abb. 35. Abhangigkeit des Durchmessers und der Oberfliichenvergréferung der 
Seitendste o. V. bei Bryopsis von der Grenzflachenenergie. a bezogen auf die 
Versuchsergebnisse des Abschnittes I nach einer fiinftigigen Dauerlichtkultur bei 
20°C, b Schema der Formanderungen in Abhangigkeit von yo. 


Es ergibt sich somit ein Optimum der OberflachenvergréRerung in yp, 
bei yz > und <yo nimmi die OberflachenvergréRerung mit dem Durch- 
messer der Zuwachsabschnitte ab. Wir miissen also bei einer Veranderung 
von y eine formative Reaktion der Zelle erwarten. Das Verhalten einer 
Zelle mit einem yz bei einer Grenzflachenenergiednderung ist also von der 
Lage dieses yz zu yo abhingig. Ist yz > yo, so wird bei einer Erhéhung von 
yz 4 O vermindert, ist yz < yo, so steigt JO hierbei an. 

Mit den Kurven haben wir die Agarwirkung auf das Wachstum cha- 
rakterisiert, die wir auf Grund der Ergebnisse der analytischen Modell- 
rechnungen als Abhiangigkeit der Form und der Oberflachenvergréferung der 
Bryopsis-Zellen von der Grenzflachenenergie interpretierten. Agar erweist 
sich unter den gewahlten Versuchsbedingungen bei 22 cm Lampenabstand 
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als besonders geeignet fiir diesen Vergleich, da hier bei Bryopsis mit einer 
50%igen Senkung der Grenzflachenspannung auch das Optimum der 
OberflachenvergréRerung zusammenfallt. Dies ist naturgema& dann nicht 
der Fall, wenn wir von den Bryopsis-Zuwachsabschnitten bei geringerem 
Lampenabstand ausgehen. Anders liegen diese Ergebnisse auch bei Lepi- 
dium, Mucor und den weiteren Vergleichsbeispielen. 

Auf Grund dieser Ergebnisse sind wir in der Lage, rein empirisch den 
Wachstumsumfang, die OberflachenvergréRerung von verschiedenen Orga- 
nen etc. zu kalkulieren. 


e) Startdifferenz 


Nach (20) kénnen wir in bestimmten Bereichen folgern (s. o0.), daf 
AOy desto gréRer sein wird, je geringer yy bzw. je gréRer Ezy sein wird. 
Das Wachstum wird also bis zum kritischen Fixierungspunkt yg mit 
Ayy — sofern dies negativ ist — gesteigert. Diese Tatsache wiirde also 
die Ergebnisse erklaren, da durch eine Agarzugabe iiberhaupt erst ein 
Wachstum von Bryopsis-Pflanzen in kiinstlidhem Meerwasser ausgelést 
werden kann, und in diesem gleichen Sinn ist die Wirkung von Erd- 
abkochungen neben der Méglichkeit einer lonenaustauschwirkung zu priifen. 

Bei einer ruhenden Zelle wird ein yz eine bestimmte Grenzflaichenarbeit 
bedingen. Es muff also eine Mindestarbeit iiberschritten werden, wenn es 
zu einem Wachstum kommen soll. Ist yz sehr hoch, so wird kein Wachstum 
erfolgen kénnen. Senken wir yz, so wird u. U. der Mindestwert von yz’ 
erreicht bzw. unterschritten; der durch die Mindestarbeit tiberwunden 
werden kann. yz— yz’ ist somit hier die Mindeststartdifferenz. 

Ist yz > yz — yz’. so mu} — vorausgesetzt, daR yg nicht unterschritien 
wird — die fiir die einzuleitenden Wachstumsvorgange verfiigbare Energie 
steigen. Wir kénnen also erwarten, da Wachstumsvorgange um so um- 
fangreicher und anhaltender eingeleitet werden — vorausgesetzt, da yg 
nicht unterschritten wird —, desto gréfer die Startdifferenz Jyz— 
— (yz — yz’) ist. 

Diese Verhiltnisse liegen bei den Agar- bzw. bei den Polyvinyl-Al- 
kohol-Zusadtzen zu den Nahrlésungen bei Bryopsis, Mucor etc. vor, und 
wir diirfen vermuten, da&® die gleichen Energiedifferenzen auch bei der 
Keimung von Sporen sowie bei der Samenkeimung und beim Treiben 
eine Rolle spielen (s. a. u.). 


f) Grenzflichenenergiebeeinflussende Faktoren 


Eine eingehende Diskussion aller analysierten Faktoren, die die 
Grenzflachenenergie beeinflussen, kann hier nicht erfolgen. Wir miissen 
auf die zusammenfassenden Darstellungen von Freundlich (1923), 
Heréik (1934), Adam (1941), Philippoff (1953) etc. verweisen. 

Diese Faktoren kénnen wir fiir unsere Betrachtungen in zwei Kom- 
plexe aufteilen: 1. Temperatur, Ladung, Druck, Schwerkraft, Licht: 
2. grenzflacheninaktive und -aktive Substanzen. 

Mit diesen Faktoren, deren genaue Analyse von physikalischer Seite 
(z. B. Druck und Licht) nur unvollstandig vorliegt. haben wir bereits 
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unabhingig einen grofen Teil der wachstumsbeeinflussenden Umwelt- 
faktoren der Pflanze umrissen. 

Aus den Uberlegungen zu den analytischen Voraussetzungen hat sich 
hier ergeben, da aus der Durchmesserverainderung wachsender Zellab- 
schnitte auf die Anderung der Grenzflichenenergie geschlossen werden 
kann. Dies sieht in gewissem Einklang zu den Ergebnissen der beob- 
achteten OberflachenvergréRerung, die so mit steigender Grenzflachen- 
energie den Verlauf einer Optimumkurve aufweist. 

Wir sind also gezwungen, auch andere Optimumkurven des Wachstums 
auf die Mitwirkung einer Grenzflaichenenergieanderung in der Zellgrenz- 
flache zu priifen und sind zudem berechtigt, als relatives Maff solcher Ande- 
rungen den Zelldurchmesser heranzuziehen. 


2, Exogene Grenzflachenenergie-Stimulatoren 


a) Kontakt und Benetzung 


In Abschn. V haben wir als Kontakt eine Grenzflachenenergiesenkung 
der Zellwand an festen Oberflichen angesehen. Wir sind hier allgemein 
gezwungen, unter Kontakt eben nur die Beriihrung fester Oberflachen zu 
verstehen, da ein Kontakt in weiterem Sinne in jedem Falle einer Grenz- 
flache besteht. 

Die Ansicht von DArcy Thompson (1942, s. 0.), da eine Anderung 
des Energiepotentials einer Zelle dadurch ausgeglichen werden kann, daf 
entsprechende Formanderungen, z. B. OberflachenvergréRerungen, erfolgen, 
kann in den Beobachtungen an den Spirogyra- (v. W e ihe 1952) und Oedo- 


gonium-Rhizoiden (s. weitere Bespiele Abschn. V) eine gewisse Bestitigung 
finden. Ein Teil dieser Vorgiange ist zweifellos als Benetzungs- und 
Spreitungserscheinung auf festen Oberflachen anzusehen, deren Umfang 
durch die Grenzflachenkrafte im Dreiphasensystem bedingt ist. wie es am 
deutlichsten ja die Spreitung von extravalvaren Zellwandsubstanzen der 
Diatomeen zeigt. 


Auf Grund unserer Versuchsergebnisse haben wir zwischen zwei Kon- 
taktreaktionen zu unterscheiden, einmal eine Formanderung der Zelle mit 
und zum anderen eine solche ohne Spreitungserscheinungen. Beide Fille 
treten auch dann auf, wenn keine der beteiligten fliissigen Phasen eine 
Oberflache gegen Luft ausbildet, die wesentlichen Einflu® auf das Kriafte- 
verhaltnis im Dreiphasensystem haben kénnte. Der Unterschied zwischen 
diesen beiden Typen ist wohl durch zelleigene Komponenten, vermutlich 
eben durch die Zusammensetzung der Zellwand bedingt (s. Abschn. V). 

Die Formanderungen von Zellen beim Haften an festen Oberflichen 
unldslicher Substanzen liefern mit den umfangreicheren Spreitungserschei- 
nungen einen Beweis dafiir, da&® Anderungen der Grenzflachenenergie fiir 
die Gestaltung der Zellen eine Rolle spielen. 


a) Formanderung bei Kontakt ohne Spreitungserscheinungen 


Wie in Abschn. V ausgefiihri, erfolgi an der hafienden Zellseite bei 
Seitenaisten von Bryopsis eine Senkung der Grenzflachenspannung. Diese 
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lokale Senkung miiffte also die Form, den Durchmesser des Zuwachses 
bestimmen. Gleiche Beispiele finden wir bei den Bryopsis-Versuchen, wo 
z. B. an der Grenzflaiche Meerwasser (+ Polywachs) — Luft Formande- 
rungen auftreten, ebenso auch dort, wo Rhizoide von Algen, Pilzen etc. 
diathigmotrop an festen Oberflachen entlang wachsen. 

Vergleichen wir die in der Tab. 18 aufgefiihrien Durchmesser der Zu- 
wachsabschnitte von Bryopsis untereinander mit der relativen Grenz- 
flachenenergie nach (10), so ergibt sich iibereinstimmend, da durch den 
Kontakt jeweils eine Senkung der Grenzflachenenergie vorliegt. Die Werte 
von Jy liegen bei Paraffin fast ebenso wie bei Glas. Wesentlich fiir unsere 
weitere Betrachtung sind die Versuche mit Glas bei verschiedenem Lampen- 
abstand (Nr. 3 und 4 der Tab. 18). Im Vergleich zur jeweiligen Kontrolle 
ist, da bei 7cm Lampenabstand der Durchmesser der Zuwachsabsdchnitte 
ohne Beriihrung wesentlich erhéht wird (Nr. 9 der Tab. 18), die y-Senkung 
bei Glasberiihrung bedeutend gréRer als bei 22cm Lampenabstand. Ver- 
gleichen wir wie in Abschn. I die Durchmesser bei Glasberiihrung in 7 und 
22cm Lampenabstand mit der Kontrolle von 22cm. so ergibt sich hier 
(Nr. 10 der Tab. 18) eine vergleichbare y-Senkung um 49,2 bzw. 37,6%. Wir 
kénnen feststellen, da& die Grenzflachenenergiesenkung durch den Glas- 
kontaki die lichtbedingte Durchmessererhéhung der Kontrolle iiberkompen- 
siert. Kénnten wir die lichtbedingte Durchmessererhéhung als Erhéhung 
der Grenzflichenenergie ansehen, so hatten wir hiermit bei der Glasberiih- 
rung die Erfiillung der Grundlage des Il. Hauptsatzes der Warmelehre 
vor uns, daB die freie Oberflachenenergie immer dem jeweils méglichen 
Minimum zustrebt. 


Tab. 18. Relative Grenzflichenenergieinderung (4y%) der Zumwadisabsdinitte von 
Bryopsis muscosa bei Kontakt mit verschiedenen festen Oberflachen und verschie- 
denem Lampenabstand nach den Ergebnissen des Abschn. I. 

Lampen- 
Zuwachsabschnitt abstand Ay% Bemerkung 
em 


Feste Ober- 
flache 


Paraffin Haupttrieb 

Paraffin Seitenast 
Glas Seitenast 
Glas Seitenast 
Glas Seitenast M. 
Glas Seitenast M. : 
Glas Seitenast M. 
Glas Seitenast M. 
ohne Seitenast 


- 23,7 
— 44,8 
— 49,2 
76,1 
- 69,7 positiv phototroper Pol 
- 76,3 A 
71,5 | 
- 85,2 negativ phototroper Pol 
76,6 Vergl. d. Kontrollen 
Vergl. Kontrolle 


Pe es Os es Os es 


Glas Seitenast 57,6 


| 
| 22cm und Glas 7 em 


Andererseits kénnten wir hier aus den Ergebnissen schlieBen, daf 
eine Erhéhung der Grenzflachenenergie der Zellwand durch das Licht denk- 
bar ist. Da das Licht auch bei der Glasberiihrung noch einen Einflu® auf 
den Durchmesser der Zuwachsabschnitte bei 7¢m Lampenabstand ausiibt. 
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haben wir in Abschn. I (Abb. 12) zeigen kénnen; entsprechende Verhalt- 
nisse ergeben sich aud bei dem obigen Vergleich (Nr. 5—8, Tab. 18). Auf 
die Verhiltnisse zwischen biekt und Kontakt werden wir unten noch ein- 
mal zuriickkommen. 

Bei Bryopsis konniten wir feststellen, da die Haupttriebe, die Kontakt 
mit Quarzsand hatten, besonders in der Kontrolle und in den niedrigen 
Agarkonzentrationen Rhizoide ausbilden. Solche durch Kontakt ausgeliste 
Wachstumsvorgange haben wir naher in Abschn. V aufgefiihrt. Der gleiche 
Vorgang ergab sich auch friiher bei Spirogyra-Zellen, die nur bei einer 
Anderung der Grenzflache Rhizoide ausbildeten. Gleiches zeigt sich z. B. 
auch bei der Wurzelhaarbildung von Helodea canadensis (Biinning 
1952; s. a. Wilson 1936); hier bilden sich erst Wurzelhaare beim Er- 
reichen eines festen Substrates, Verdunkelung allein fiihri nie zur Haar- 
bildung. Nach Biinning (1952) sind zur Wurzelhaarbildung chemische 
und physikalische Faktoren Voraussetzung, bei einem Fehlen dieser kann 
es dagegen zu geweihartigen Wandwucherungen ins Zellinnere kommen. 
Gleiche Bedingungen diirften auch bei den Wurzelhaaren von Tradescan- 
tien vorliegen, deren Wurzelhaarbildung ja durch Agarzusiatze betricht- 
lich erhéht werden kann (Abschn. IV). 

Unsere obigen Ergebnisse zwingen uns, bei Kontakt eine y-Senkung 
anzunehmen, die somit also u. a. die physikalische Voraussetzung der je- 
weiligen Formanderung neben den chemischen Voraussetzungen einschlieR- 
lich der Wachstumsbereitschafi der betreffenden Zelle darstellen kénnte. 
Bei Bryopsis fiihrte eine Erhéhung der Agarkonzentration zu einer Ver- 
minderung der Rhizoidbildung des Haupttriebes, wahrend der rhizoidale 
Charakter der Seitenastzuwachsabschnitte zunahm. Diese Beobachtung fiigt 
sich also zwanglos in die bisherigen Diskussionsergebnisse ein. Die Start- 
differenz wird durch Agarzusatz vermindert. Proximale Zellabschnitte 
zeigen erst bei héheren Agarzugaben eine Reaktion, die Rhizoidbildung 
wird also herabgesetzt. 


f) Formanderung bei Kontakt mit Spreitungserscheinungen 


Wie in Abschn. V gezeigi werden konnte, kann es zu einer Formande- 
rung der Zelle bei Spreitung der Zellwandsubstanzen auf festen Ober- 
flichen kommen. Voraussetzung fiir eine Spreitung im Dreiphasensystem 
ist die Verminderung der Grenzflachenenergie und eine erhéhte Fluiditat 
der Zellwandsubstanz. Im einzelnen muft hier auf den Abschn. V verwiesen 
werden. 


b) Formanderung durch Licht 
a) Morphosen und Tropismen 


Wir kénnen die bisherigen Ergebnisse des Lichteinflusses auf das Wachs- 
tum von Bryopsis unter Beriicksichtigung der Arbeiten von Noll (1888), 
Winkler (1900), Steinecke (1925), Haberlandt (1929), Darsie 
(1939) wie folgt zusammenfassen: Bryopsis zeigt positiv und negativ photo- 
tropes Verhalten, die dickeren Hauptiaste und die Seiteniaste sind positiv, 
die diinneren Rhizoide allgemein negativ phototrop. Dieses Verhalten kann 
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durch Kontakt geandert werden. Eine Zunahme der Lichtintensitat erhdht 
und eine Abnahme vermindert den Durchmesser der Zuwachsabschnitte. 
Bei geringerer Lichtintensitét kann es zur Bildung von Rhizoidanlagen, bei 
hoherer zu einer solchen von Seitenast- bzw. Haupttriebanlagen kommen. 

Eine Durchmesserveranderung von Einzelzellen oder ganzen Geweben 
bei einer Anderung der Lichtenergie sowie auch bei Anderung der spek- 
tralen Zusammensetzung ist eine allgemeinere Lichtwachstumserscheinung 
(s. z. B. Benecke- Jost 1923, Il; Ruge 1951; Biinning 1953). 
Gleiches liegt z. B. auch bei den Wurzelhaaren von Lepidium sativum vor, 
deren Durchmesser im Licht gréfer als in der Dunkelheit ist (s. Abschn. IV). 
Eben eine solche Abnahme des Durchmessers — bei gleichzeitiger Férde- 
rung des Langenwachstums — kénnen wir auch aus der Arbeit von Heitz 
(1942, Abb. 5) fiir die Chloronemen von Funaria entnehmen. In der Regel 
finden sich weniger Angaben iiber Durchmesserveranderungen als vielmehr 
iiber die Veranderung des Zuwachses. Bei Steigerung der Lichtintensitat 
ist es z. B. méglich, da die Prothallien von Pteris longifolia von der Faden- 
form mit Zellen von 100facher Normallange im Schwadhlicht iiber flachen- 
formige Gewebe zu einer dreidimensionalen Entwicklung im Starklicht 
iibergehen (Klebs 1916/17). Wir kénnen also bei dieser Betrachtung der 
rein blastischen Wirkung des Lichtes feststellen, da Formanderungen der 
Einzelzellen auftreten, die sich auch in einer Durchmesserveranderung aus- 
driicken. 

In Abschn. II konnten wir eine geringe Anderung des Dehnungszustan- 
des der Zellwand nicht wachsender Seiteniaste o. V. von Bryopsis muscosa 
durch Erhéhung der Lichtenergie nachweisen und kamen zu dem Sdchluf, 
da die beobachtete Durchmessererhéhung erst auf Fixierungsvorgange 
wahrend des Wachstums zuriickzufiihren ist. Eine Direktwirkung des 
Lichtes z. B. auf die Dehnbarkeit der Zellwand ist nicht gesichert (B ii n- 
ning 1953: s. aber Gessner 1936), dagegen kann bei Pilobolus nach der 
Absorption im Plasma in bestimmten Regionen die Dehnbarkeit der Zell- 
wand sogar erhéht werden (Biinning 1953, p. 401). Eigene Modellver- 
suche mit 0,15%igen Agarlésungen ergaben nach einer Lichtvorbehand- 
lung — besonders im kurzwelligen Bereich — eine gesicherte Erhéhung der 
Durchlaufzeit durch ein Viskosimeter 21. 

Zweifellos ist durch die Belichtung eine verstarkte Verkettung der Zell- 
wandsubsianzen, also eine verstarkte Aggregation erfolgt. Es ist somit also 
nicht ausgeschlossen, da das Licht eine Direktwirkung auf einige Zell- 
wandkomponenten haben kann. Uber lichtbedingte Veranderungen der 
Grenzflaichenenergie liegen neben Angaben iiber Erhéhungen auch solche 
iiber Senkungen vor (s. Heréik 1934). Die Méglichkeit einer Anderung 
der Grenzflichenspannung der plasmatischen Grenzschichten wurde im 
Zusammenhang mit phototropen Reaktionen zuletzt durch Rideal (1951) 
erértert. Da die Ergebnisse der eigenen Modellversuche im Licht zudem 
mit einer Verminderung der Léslichkeit des Agar parallel laufen, ist hier- 


21 Uber diese Agar-Modellversuche wird an anderer Stelle ausfiihrlich berich- 
tet werden. 
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nach also eine Anderung der Grenzflacheneigenschaften nicht ausgeschlossen. 
Einen besonderen Hinweis erhalten wir durch das Zusammenwirken von 
Licht und Kontaktreiz (s. unten). 

Die Annahme einer Grenzflachenenergiesenkung mit Abnahme der Licht- 
energie wiirde uns die Klaérung der folgenden Wachstumsvorginge er- 
lauben: 

Nach Nr. 9, Tab. 18, lage bei den Seitenasten o. V. eine relative Grenz- 
flichenenergieerhéhung um + 76.6% bei 7cm Lampenabstand gegeniiber 
+0% bei 22cm Abstand vor. Nach den fiir Bryopsis ermittelten Beziehun- 
gen zwischen Durchmesser. OberflachenvergréRerung und relativer Grenz- 
flachenenergie (Abb. 35) mu bei einem Durchmesser < yg eine Wachstums- 
hemmung einsetzen. Nimmt der Durchmesser zu, so muff hiernach unter 
den trophischen Bedingungen der Lichtenergie im Abstand von 22cm die 
OberflachenvergréRerung herabgesetzt werden. D. h. also, da bei Ver- 
minderung des Durchmessers z. B. das positiv phototrope Verhalten von 
Seitenastzuwachsabschnitten in das negativ phototrope der Rhizoide ver- 
andert werden kann. 

Die Versuchsergebnisse bestatigen diese Uberlegung: Seitenaste o. V.. 
die positiv phototrop auswachsen, kénnen bei Verminderung des Durch- 
messers negativ phototrop werden, be vor sie ein Substrat erreicht haben. 
Hiernach wire das phototrope Verhalten von Seitenasten und auch von 
Haupttriebspitzen durch die Grenzflaichenenergie der Zellwandgrenzflache 
bestimmt. Zwischen Apikal- und Rhizoidpol bestiinde somit ein licht- 
abfallbedingtes Grenzflichenenergiegefille. 

Ebenso mii®te eine Ubertragung dieser Annahme auf die Etiolement- 
erscheinungen monokotyler (Graser) und dikotyler Pflanzen erfolgen 
kénnen, wenn wir den Zelldurchmesser oder auch den Organdurchmesser 
als relatives Ma zugrunde legen. Eben diese Voraussetzung erlaubt uns 
eine Klarung des unterschiedlichen Verhaltens der Graser und der Di- 
kotylen sowie die Klarung des ,,dikotylen* Verhaltens z. B. von Mais und 
Tradescantien. Uber diese noch nicht abgeschlossenen Versuche wird spiater 
gesondert berichtet werden. 


3) Phototropes und thigmotropes Verhalten 


Die im obigen Abschnitt behandelten Fragen lassen jetzt auch eine Kla- 
rung der Beobachiungen an Bryopsis zu, wo durch den Kontakt mit einer 
festen Oberfliche eine Umkehr des phototropen Verhaltens erfolgte. 

Die Grenzflaichenenergie wird nach der Beriihrung eines festen Sub- 
strates gesenkt, wie wir oben gesehen haben. Mit der Annahme, dai durch 
Licht die Grenzflaichenenergie erhéht wird, kommen wir unter Verwendung 
der grundlegenden Beziehung zwischen OberflachenvergréRerung, Durch- 
messer und Grenzflachenenergie zu dem Ergebnis, daf auf der Lichtseite 
vor der Beriihrung die OberflachenvergréRerung gehemmt, nach der Be- 
riihrung — sofern yg unterschritten wird — die OberflachenvergréBerung 
auf der Lichtseite gesteigert werden muf, daf somit also vor der Beriihrung 
ein positiv phototropes, nach der Beriihrung ein negativ phototropes Ver- 
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halten zu erwarten ist. Das Verhalten der Seitenaste bei Kontakt und Licht- 
einfall entspricht diesen Voraussetzungen. 


c) Formanderung durch Temperaturdifferenzen 


Eine Grenzflachenenergie ist auf Grund allgemeiner thermodynamischer 
GesetzmaRigkeiten eine Funktion der Temperatur (s. Adam 1941, 
p. 165 ff.). Sofern eine annahernd lineare Abhangigkeit zwischen der Tem- 
peratur und y besteht, kann in die entsprechende Funktion eine Fliissig- 
keitskonstante eingefiigt werden. Mit steigender Temperatur nimmt die 
Oberflachenenergie von Wasser z. B. im Bereich biologisch wichtiger Tem- 
peraturen linear etwa um 1,5—1,6 dyn/cm je 10°C ab, entsprechend etwa 
2% zwischen 20 und 30°C (D’Ans und Lax 1949). Dieses 4y kann in 
kolloidalen Lésungen auch bedeutend héher sein (s. z. B. Ost wald 1909). 
Wir miissen so also mit Temperaturanderungen formative Effekte erwar- 
ten, doch wird diese blastische Wirkung immer schwer — ebenso wie beim 
Licht — von der trophischen und ihren Wechselbeziehungen zu trennen sein. 
In Abschn. IV konnten wir so auch eine Durchmesserverminderung der 
Wurzelhaare von Lepidium feststellen, und zwar war bei 27°C der Durch- 
messer gegeniiber 7°C verringert, was nach (10) auf eine Grenzflachen- 
energiesenkung schlieRen laRi, wenn keine trophische Anderung erfolgt 
ware. Zudem waren diese Durchmesseranderungen nicht eindeutig reprodu- 
zierbar, so daB wir mit einem EinfluB weiterer Faktoren, eventuell der Vor- 
geschichte des Saatgutes, Druck- und elektrischen Potentialanderungen so- 
wie mit zelleigenen Grenzflachenenergie-Regulatoren rechnen miissen. 


Auch bei Algen konnte diese GréRenverkleinerung durch Temperatur- 
erhéhung nachgewiesen werden. So findet sich z. B. bei Scenedesmus obli- 
quus bei 16—18°C eine GréRe von 12,9 X3,6u und bei 26—29°C eine 
solche von 6,8 X 2,9u (Margalef 1954). Formanderungen durch Tem- 
peraturanderungen sind so zahlreich, daR wir hier nicht naher darauf 
eingehen kénnen, es muff hier auf die zusammenfassenden Darstellungen 
(z. B. Benecke- Jost 1923, Il; Biinning 1953) verwiesen werden. 
Neben rein thermotropen Reaktionen zeigt auch das Wachstum selbst ja 
eine Temperaturabhangigkeit als Optimumkurve. Wir diirfen also ver- 
muten, da der Thermotonus durch die Grenzflachenenergiezustande mit- 
bestimmt wird. 


d) Formanderung durch Erdbeschleunigung und Dichtedifferenz 


Da die Erdbeschleunigung — fiir den Bereich der hier zu diskutieren- 
den Falle — praktisch gleich ist, kommt nach (4) der GréBe der positiven 
Dichtedifferenz im Zweiphasensystem die gréRte Bedeutung zu. Also be- 
sonders beim Vergleich zwischen Grenzflachen- und Oberflachenenergien 
sind Formdifferenzen zu erwarten. Nach (6) ergibt sich bei konstantem d 
und R mit steigender Dichtedifferenz eine y-Steigerung, im Endzustand 
eine Durchmessererhéhung. 

Bryopsis zeigt in der Submerskultur nur eine geringe Abhangigkeit von 
der Schwerkraft (s.a. Steinecke 1925). Bei einer Kultur auf festen Agar- 
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substraten weisen — wie nach dem obigen zu erwarten ist — Seiteniste 
und Haupttriebspitzen, die in den Luftraum wachsen, eine Durchmesser- 
vergroéRerung und im Gegensatz zu dem verstarkten positiven Photo- 
tropismus der Submerskultur ein verstirktes negativ geotropes Verhalten 
auf. Wir diirfen diese Reaktion aber nicht allein auf die Schwerkraft 
zuriickfiihren, da u. a. die veranderte Hydratur als weiterer Faktor ebenso 
Veranderungen der Genzflaichenenergie erwarten 1aBt. 

Wir miissen hiernach also sagen, daft dort, wo grofe Dichtediffe- 
renzen vorliegen, eine ausgepragtere Wirkung der Schwerkraft zu finden 
ist als dort, wo geringere Dichtedifferenzen auftreten. Diese SchluBfolge- 
rung wiirde die geringere geotrope Reaktionsfahigkeit submers lebender 
Algen erklaren. 

Die physikalischen Gesetzmafigkeiten fiir die Grenzflaichen ruhender 
oder hangender Tropfen sind gleich (Adam 1941). Sofern eine Dichte- 
differenz besteht, ist es also méglich, die hier erweiterte Regel (9) in den 
beiden Fallen der positiv und negativ geotrop wachsenden Zellabschnitte 
anzuwenden. Bei einer Schraglage muff bei vorhandener Dichtedifferenz 
die Grenzflachenarbeit auf der zentrifugalen Flanke des Organs ansteigen, 
das entspriache also nach Abb. 35 einem positiv geotropen Verhalten einer 
Zelle — sofern ihre Grenzflachenenergie yz < yg ist — und einem negativ 
geotropen Verhalten — sofern yz > yg ist. 

Beriicksichtigen wir ferner, daf durch IES-Gaben eine Senkung der 
Grenzflachenenergie erfolgt (s. Abschn. V), so ist die Méglichkeit vorhanden. 
auch auf Grund der hier geschaffenen Voraussetzungen u. a. solche Erschei- 
nungen verstandlich zu machen, wie z. B. die Versuchsergebnisse von 
Huber (1951), wonach Hypokotyle von Cucumis bei niedrigen IES- 
Gaben negativ geotrop, aus hohen IES-Gaben positiv geotrop weiterwach- 
sen und daf die Umschlagkonzentration dieser Erscheinung bei belichteten 
Pflanzen héher als bei unbelichteten ist. 

Auch die Héhe der y-Senkung durch Paraffinél, das bei Bryopsis (s. Ab- 
schnitt I, III) und Spirogyra u. a. zu formativen oberflaichenvergréBernden 
Effekten fiihrte. wird z. T. durch die Dichtedifferenz mitbestimmt sein. 


e) Formanderung durch Wasser 

Eine Oberflachenenergie wird allgemein als die freie Energie aufgefaft. 
die z. B. an der Grenzflache Wasser und der mit dem Dampf der Fliissig- 
keit gesattigten Luft (oder Vakuum) vorliegt. Fehlt eine Dampfphase, so 
miiBte die Oberflachenenergie ansteigen. D. h. also, daB wir gerade bei iiber- 
wiegend hydrophilen Kolloiden dann mit einer Erhéhung der Grenzflachen- 
energie rechnen miissen, wenn eine Verminderung des Wassergehaltes in 
oder iiber der Grenzflache erfolgt (s. z. B. auch Fre y-Wyssling 1953): 
im umgekehrten Falle kommt es zu einer Erniedrigung der Grenzflachen- 
energie. 

Die Versuchsergebnisse decken sich hiermit und mit der bisherigen Er- 
fahrung. Bei Lepidium-Wurzelhaaren konnten wir eine geringe Durch- 
messerverminderung in Wasser gegeniiber feuchter Luft und bei Bryopsis 
in Luft eine Durchmessererhéhung feststellen (s. a. oben unter d). Beide 
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Falle diirften auch noch durch die Dichtedifferenz beeinflu&t sein. Diese 
Ergebnisse lassen es denkbar erscheinen, da das Wasser auch infolge grenz- 
flachenenergetischer Anderungen eine Rolle bei der Entstehung der Wasser- 
blatter, der Heterophyllie z. B. der Ranunculus-Arten, spielt, wo aber zwei- 
fellos auch weitere stoffwechselphysiologische Faktoren mitbeteiligt sind 
(s. L. Bauer 1952). Gerade hier sind ja die bisher gedeuteten Effekte einer 
Grenzflachenenergieverminderung: Senkung des Durchmessers von Orga- 
nen, Steigerung der Oberflachenentwicklung und Erhéhung der Zahl wach- 
sender Orte, z. T. erfiillt. Eben diese Wasserwirkung lat sich ja bei 
Helodea densa noch durch Agarzusatze steigern (s. Abschn. IV), wo wir 
Blattformen vorfanden, die den Unterwasserblattern von Callitriche-Arten 
ahnlich waren (s. a. Jones 1952). Ahnlich liegen die Verhaltnisse vielleicht 
auch bei Samen, Sporen etc., wo durch Wasserwirkung in der Grenzfliche 
die Startdifferenz gegeben wird. Ebenso lassen sich hiermit auch hydrotrope 
Reaktionen erklaren. 


{) Formanderungen durch Lésungen (aufer Wirkstoffen) 


Jede Lésung lat die Méglichkeit zu, da eine Adsorption einer Kom- 
ponente an einer Grenzflache erfolgt. Die positive Adsorption bedingt eine 
Senkung der Grenzflachenenergie. Sind hier die oben gegebenen Voraus- 
setzungen fiir den Wachstumsvorgang erfiillt, so miissen wir Formanderun- 
gen erwarten. Wir kénnen auf Grund der Versuchsergebnisse (Abschn. I 
und [V) feststellen, da® nicht nur Einzelzellen — wie die von Bryopsis — 


durch Agar Formanderungen erfahren, sondern daft ebenso ganze Gewebe, 
wie die von Lepidium- und Tradescantia-Wurzeln und Helodea-Blattern, 
durch eine Senkung der Grenzflachenenergie die hierauf zuriickzufiihrenden 
Gesetzmafigkeiten z. T. zeigen. 


Die Formanderung, die bei Lepidium-Wurzeln bereits mit geringen Agar- 
zugaben erfolgte, kann aus dem Grunde nicht als Nachweis eines Streckungs- 
wuchsstoffes angesehen werden, da wir auf Grund unserer Voraussetzungen 
fiir die grenzflachenenergetische Wirksamkeit von Agar nur mit kutikula- 
freien Geweben und Zellen einen Effekt erwarten kénnen. Wir sind zudem 
gezwungen, diese wie auch die Wuchsstoffwirkung (s. Abschn. V) auf den 
gleichen Teilmechanismus des Wachstums zuriickzufiihren. Da andererseits 
ebenso auch Gewebe, die nur von einer diinnen Kutikula bedeckt sind, 
reagieren, ist nur verstandlich, da die betreffenden Reaktionen lediglich beim 
Auswachsen ruhender Knospen auftreten (s. Abschn. IV), also nur dann, 
wenn wir annehmen, daft hier eine Anderung der Grenzflachenverhiltnisse 
der Blatter nach einiger Zeit eintritt. Wir miissen hier lediglich feststellen, 
daf u. a. die Grenzflachenenergie mit groRer Wahrscheinlichkeit auch die 
Form von ganzen Organen, Geweben beeinfluBt. 


Aufter bei Zusatzen von Agar konnten bei den Kulturen von Mucor 
racemosus auch mit Polyvinylalkohol — wenn auch wesentlich schlechter 
reproduzierbar — Durchmesserverminderungen der Hyphen beobachtet 
werden (s. Abschn. IV). Diese Durchmessersenkungen wiirden nach (10) den 
aus Tabelle 19 ersichtlichen y-Senkungen entsprechen. Fiir die in Agar auf- 


/ 
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gezogenen Epidermiszellen der Helodea-Bliatter wire hier mit Vorbehalt 
ein 4y im Mitiel von ~ — 21% anzugeben. 

Die Oberflichenentwicklung — hier als Myzel-Trockengewicht — ent- 
spricht durchaus den Verhiltnissen bei den Versuchen mit Bryopsis, in die- 
sen Konzentrationsbereichen von Agar kommt es ebenso mit sinkender 
Grenzflachenspannung zu einer Erhéhung des Myzelgewichtes. PVA ergab 
dagegen — im Gegensatz zu den Erfahrungen bei Aspergillus niger 
(Stapp u. Wetter 1953; Wetter 1954) — keine klare und weseni- 
liche Steigerung des Myzel-Trockengewichtes von Mucor racemosus. Wir 
miissen nach den bisherigen Erfahrungen folgern, daf fiir Mucor racemosus 
das yg niedriger als bei Bryopsis liegt bzw. daft die Mischbarkeit der beiden 
Phasen Zellwand-Agar hier nicht die gleiche wie bei Bryopsis ist. 


Tab. 19. Relative Grenzflicienenergiesenkung (4y%) bei Mucor racemosus nach 
Zusatzen von Agar und Polyvinylalkohol im Vergleich zur Kontrolle (4y = +0%) 
nach den Ergebnissen des Abschn. IV. 

Agar-Konz.% Ay% PVA-Konz. Ay% 
0,0125 — 10,7 25 — 21,1 
0,025 — 21,6 2! — 34,5 
0,05 — 29,7 — 36,5 
0,1 — 41,6 : — 44,6 
0,2 — 51,2 ea — 49,1 


Hormidium-F aden, die in der Grenzflache Luft — Nahrlésung, also im 
Dreiphasensystem, aufwuchsen (s. Abschn. IV), sind sehr wahrscheinlich 


einem Grenzflachenenergiegefalle ausgesetzt, das das bogenférmige Wachs- 
tum der Faden erklaren kann. Eine weitere Senkung der Grenzflachen- 
energie wird hier offensichtlich durch Zusatz von PVA erreicht, da die 
Kriimmung der Fiiden hier wesentlich erhéht ist. Der durch IES bzw. z. T. 
auch durch Zugabe von Netzmitteln erhéhte Fadenzerfall laBi sich ebenso 
auf Grund unserer Voraussetzungen aus einer y-Senkung der Zellwand 
erklaren. 


Es ist durchaus denkbar. daf sich eine groBe Zahl der aus der Literatur 
bekannt gewordenen Formanderungen von Zellen und Geweben ebenfalls 
auf Anderungen der Grenzflaichenenergie zuriickfiihren lassen, so z. B. die 
tonnenférmigen Spirogyra-Zellen nach Athereinwirkung (Nathansohn 
1900). die Turgorsenkung durch Mineraléle bei verschiedenen Unkrautern 
(de Payrebrune St. Séve 1952), die ZellvergréRerungen durch 
Paraffin (Schilling 1915), das Abrunden und Isolieren von Zellen in 
einer Kampferatmosphire (K iister 1951), das Auftreten von Riesenzellen 
bei chloralisierten Wurzeln (Némec 1910, zit. nach Kiister 1935) und 
der tumorartigen Zellhaufen von Funaria-Keimen bei Chloralhydrat- 
behandlung (Biinning u. D. v. Wettstein 1953), die Zell- und Organ- 
vergréRerungen in Athylen, dessen Beeinflussung von Oberflaichenspan- 
nungen beobachtet wurde (s. Her éik 1934), andererseits aber auch nicht 
auf das Zytoplasma bei Physarum einwirkt (Seif riz 1951), die fordernde 
und hemmende Wirkung von Saponin auf die Samenkeimung (Varshney 
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u. Farooq 1952), die Riesenformen von Streptococcen nach Penicillin- 
gaben (Holzer 1947), die weiteren Formanderungen von Bakierien, die 
in der statischen Zone des Lochtest-Hemmhofes mit Streptomycin und auch 
Penicillin auftreten (s. Pratt u. Dufrenoy 1949), ebenso die Form- 
ainderungen durch Antibiotica bei Pilzen (Rombouts 1953), die Abkuge- 
lung von Zellen nach Ansauerung bei -Basidiobolus (Raciborski 189%, 
1906, 1907, zit. nach Benecke- Jost 1923, Il, p. 71 ff.) und bei Mucor 
racemosus (Ritter 1913, 1917), die formative Wirkung von Taurocholat 
auf Bakterien (Lasseur u. Mitarb. 1932) ete. 

Andererseits besteht ebenso fiir anorganische Salze die Méglichkeit, daB 
sie iiber die Grenzflaichenenergie formbeeinflussend wirken, denn infolge 
ihres in der Regel kapillarinaktiven Verhaltens erhéhen sie die Grenz- 
flachenenergie (s. Adam 1941, p. 124 ff.) oder aber erreichen u. U. diesen 
gleichen Effekt in speziellen Fallen auch durch eine Salzbildung, wie beim 
Calcium, wo es zu einer Ca-Oleat-Bildung kommen kann (Netter 
1953 a, b). Eine derartige Mitwirkung der Grenzflachenenergie wire z. B. 
bei der Entstehung der ,,.Mucor-Hefe* (Ritter 1913), bei den Formande- 
rungen von Stichococcus, Hormidium, Scenedesmus durch diverse Salze 
(Schréder 1954) oder auch bei der Gestaltung der dikotylen Halophyten 
durchaus denkbar. Verschiedene chemotrope Reaktionen kénnten hiermit 
erklart werden. 


Zusammenfassend kénnen wir feststellen, da sich die Wirkung einer 


groRen Zahl von AuRenfaktoren, die Form und Gestalt von Zellen beein- 
flussen, zwanglos auch auf Anderungen der Grenzflachenenergie zuriick- 
fiihren laBt. Diese Méglichkeit macht es in hohem Mae wahrscheinlich, daf 
die Form der Zelle durch die Héhe der Grenzflachenenergie der Zellwand- 
Aufenphase mitbestimmt wird. Wir sind z. T. erst hierdurch in der Lage, 
eine grofe Zahl bisher schwer oder nur getrennt verstandlicher Reaktionen 
zu erklaren bzw. zu vereinen. 


3. Endogene Grenzflachenenergie-Regulatoren 


Als endogene Grenzflaichenenergie-Regulatoren waren die Substanzen 
aufzufassen, die, von der Zelle selbst produziert, 

1. die Grenzflaichen im Zytoplasma und somit die stoffwechselphysio- 
logischen Vorgange beeinflussen, und 

2. solche, die die Grenzflachenenergie der Zellwand verandern. 

Die unter 1. zusammenzufassenden Substanzen sind z. T. Voraussetzung 
fiir die Wachstumsstimulation des Zytoplasmas, sie kénnen in diesem Rah- 
men nicht weiter diskutiert werden. Hierher wiirden u. a. die Vorgange im 
Zusammenhang mit den Vitaminen und Fermenten gehéren (z. B. Grafe 
u. Magistris 1926; Rossiter u. Mitarb. 1949; Williams u. Wil- 
liams 1949), deren Verlauf mit Grenzflachenerscheinungen in Zusammen- 
hang gebracht werden konnte. Wahrscheinlich sind hier auch die Beobach- 
tungen Heréiks (1926, 1927a—c) an Preffsiften einzuordnen, deren 
Oberflachenaktivitaét vom Wachstum, von der Belichtung etc. abhingig war. 

Protoplasma, Bd. XLV/3 37 
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Wie bereits mehrfach betont, ist die Trennung des blastischen vom tro- 
phischen Geschehen experimentell sowie auch in der Diskussion aufer- 
ordentlich erschwert. Wir sind gerade auf Grund der hier durchgefiihrten 
einseitigen Betrachtungen der blastischen Vorginge als Folge physikalischer 
GesetzmifRigkeiten geneigt, die trophische Seite durch die regulatorische 
Fahigkeit, die die lebende pflanzliche, organische Substanz besitzt, beson- 
ders verstarkt zu bewerten, da sie ja unter diesen Gesichtspunkten befahigt 
ware, das sich praktisch voraussetzungslos logisch ergebende Regelgefiige 
der Grenzflachenerscheinungen fiir ihre Vermehrungstendenzen und -vor- 
aussetzungen zu nutzen. 

Fiir den Wachstumsvorgang und Wachistumsstart ist es nach den obigen 
Ausfiihrungen u. a. bei einem hohen yz erforderlich, da eine Senkung die- 
ser Energie erfolgt. Hierfiir besteht die Méglichkeit, da endogene Grenz- 
flachenenergie-Regulatoren produziert oder aktiviert in die betreffenden 
Grenzareale gelangen. In Abschn. V kamen wir zu dem Schluf, da wir 
z. B. in der IES einen endogenen Grenzflachenenergie-Regulator vor uns 
haben, dessen Wirkung sich hieriiber hinaus aber auch noch auf die trophi- 
schen Vorginge erstreckt. Weiter ergab sich (Abschn. V), daf& Zellwandsub- 
stanzen, z. T. auch Zellen, auf der Kutikula wie iiberhaupt auf Wachs 
(v. Weihe 1952) gespreitet werden kénnen. Die Grenzflachenenergie ist 
also durch die verstarkte Adhiasion herabgesetzt. 

Wir sehen somit zwei Méglichkeiten der Senkung von y, durch die Zelle 
selbst, 1. die Anderung der AuRenphase durch die Kutikula, 2. die Produk- 
tion von grenzflachenaktiven Wuchsstoffen. 

Die Kutikula tritt im Pflanzenreich dort auf, wo wir (s. oben) ohne diese 
eine Erhéhung der Grenzflachenenergie annehmen miiBten. Sie ware somit 
als Voraussetzung fiir die Anpassung an die Grenzflachenbedingungen im 
emersen Raume anzusehen, somit die Zellwand also in einem Grenzflachen- 
energiebereich gebildet werden diirfte, der mit dem des Wassers vergleich- 
bar ware. Uber den Schutz vor Verdunstung und UV-Strahlung hinaus miis- 
sen wir fiir die Kutikula also noch weiter eine Wirkung auf die Grenz- 
flachenenergie annehmen. 

Durch die Wuchsstoffe, die wir in Abschn. V untersucht haben, werden 
nun OberflachenvergréRerungen verschiedenster Organe ausgelést (s. z. B. 
Avery u. Johnson 1947; Pearse 1948; Laibach u. Fischnich 
1950; Séding 1952; Biinning 1953). Ebenso kennen wir Durchmesser- 
anderungen ganzer Organe durch 2, 4-D. wie z. B. die Blattverkleinerung 
beim Holzapfel (Avery u. Johnson 1947, p. 231, Abb. 8), die Form- 
anderungen der Blatter bei zahlreichen Kriutern und Baumen (u. a. 
Zimmerman u. Mitarb. 1952, p. 446, Tab. III; Kendrick u. 
Middleton 1954; Thaler 1954: Linser u. Mitarb. 1955), die .,Ver- 
binsung* der Griser bei einer Uberdosierung von 2, 4-D bzw. bei einer An- 
wendung in Frostperioden (Holz 1954). Hierher gehéren auch die durch 
relativ hohe Gaben IES erzielten Durchmesserverainderungen bzw. Spreiten- 
reduktionen z. B. bei Codiaeum, Bryophyllum und Pisum (W enck 1952). 

Bei Bryopsis wird die Rhizoidbildung durch relativ hohe [ES-Gaben 


ausgelést (Jacobs 1951), also ein Vorgang, wie wir ihn z. B. auch von 
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Funaria kennen (s. Heitz 1942). Die Wuchsstoffeffekte zeigen also die 
nach den bisherigen Erfahrungen ermittelten Merkmale einer Grenzflachen- 
energiesenkung vornehmlich darin, da Zellen bzw. ganze Organe ihre 
OberflachenvergréRerung andern bzw. hierbei ihren Durchmesser verrin- 
gern. Eventuell sind bei Organen — wie z. B. bei Wurzeln, die auf Grund 
ihres geringeren Durchmessers bereits eine geringe Grenzflachenenergie ver- 
muten lassen — auch die bei Zufiihrung von 2, 4-D iiber die Blatter erzielten 
knéllchen- und brettartigen Wucherungen (Linden 1952) hier u. a. die 
gleichen Mechanismen beteiligt wie bei unseren Bryopsis-Versuchen, wo eine 
starke Senkung der Grenzflachenenergie zur Vermehrung der Zahl wach- 
sender Zellwandorte, also zu dem rhizoidalen Charakter der Zuwachs- 
abschnitte fiihrte. 


Ebenso wie oben bei Kontakt und Licht bzw. Schwerkraft ist auch hier 
bei Zugabe von IES, sofern eine y-Senkung > yz — yo ist, ein positiv geo- 
tropes und negativ phototropes Verhalten der Zuwachsabschnitte zu erwar- 
ten, wie es ja auch bei den Bryopsis-Rhizoiden vorliegt. Wir sehen also, da 
sich die Mechanik der Wuchsstoffwirkung sowie die tatsachlich vorgefun- 
denen Effekte zwanglos in die Vorstellungen unserer bisherigen Diskussion 
einordnen lassen und den Prinzipien des Schemas der Abb. 35 folgen. 

Der Wert von yg ist nach den Ergebnissen mit Bryopsis (s. Abschn. I) 
durchaus nicht immer derselbe. Wir konnten feststellen, da das Rhizoid- 
wachstum ein Optimum wie die Seitenaste m. V. und die Haupttriebspitzen- 
Regenerate ein solches wie die Seitenaste o. V. aufwiesen. Die Hauptirieb- 
spitzen hemmten offensichtlich das Wachstum der Seiteniste m. V. Die Ver- 
schiebung von yg bei den Agarversuchen mit Seitenasten m. V. deutet ebenso 
wie bei den Rhizoiden darauf hin, da die nicht wachsenden Zellanteile 
eine niedrigere Grenzflachenenergie besitzen (wohl mitbestimmt durch den 
hier nachgewiesenen Wuchsstoff; D arsie 1939) als die Seitenaste o. V. und 
die Haupttriebspitze, denn hier wird bereits bei geringer y-Senkung durch 
Agar das Optimum, also yo, erreicht. Diese Vorstellung lat uns auch z. B. 
die unterschiedlichen Wirkungsoptima fiir [ES verstandlich werden, die fiir 
die Wurzeln bei niedrigeren Konzentrationen als fiir den Sprof erreicht 
werden (Leopold u. Thimann 1949, p. 344). Diese Unterschiede in 
der Lage von yg lassen sich also u. a. durch die Mitwirkung der endogenen 
Grenzflachenenergie-Regulatoren erkliren. Diese Vorstellungen erméglichen 
es, eine groRe Zahl der Wechselwirkungen zwischen Wuchssioffen und ver- 
schiedensten AuRenfaktoren zu erkliaren. 


4. Analyse der Wachstumsvorginge bei Bryopsis 


Auf Grund der Diskussionserfahrungen kommen wir fiir die Wachs- 
tumsvorginge bei Bryopsis unter Beriicksichtigung der Grenzflachenenergie 
zu den folgenden Vorstellungen: 

Die Oberflachenvergréferung kann durch endogene und exogene Grenz- 
flachenenergie-Regulatoren bzw. Stimulatoren beeinflu&t werden. Der 
Umfang der OberflachenvergréRerung ist — wenn yz eine Erhéhung oder 
eine Senkung erfahrt — davon abhingig, ob yz > oder < yg ist. Wird bei 


37* 
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einer y-Senkung durch den Kontakt mit festen Oberflaichen, durch Agar- 
oder IES-Zusitze yz so weit erniedrigit, da yg unterschritten wird, so 
fiihrt dies zu einem positiv geotropen und negativ phototropen Verhalten, 
zu dem physiologisch oder auch nur morphologisch rhizoidalen Charakter 
der Zuwachsabschnitte. Wird yz> yo, so kommt es zu der umgekehrten 
Reaktion. Die verstirkte geotrope Reaktionsfahigkeit bei Kultur in 
feuchter Luft ist einerseits auf die Erhéhung der Dichtedifferenz und 
andererseits sehr wahrscheinlich auf die gleichartig wirkende Abnahme 
der Hydratur. somit auf eine Erhéhung von yz zuriickzufiihren. Die Durch- 
messeranderungen ergeben sich zwanglos aus den Gesetzmafigkeiten der 
physikalischen Vorgiinge an Grenzflachen und bilden die Grundlagen dieser 
Diskussion. Durchmesserverminderungen — hier als y-Senkungen aufge- 
faRt — ergeben sich auf Grund der exogenen Stimulation durch: Licht- 
intensitatsabnahme, Kontakt mit Grenzflachen (sofern eine Adhasion er- 
folgt) und durch zellwandverwandte Subsianzen, sie ergeben sich auch auf 
Grund einer endogenen Regulation durch £-Indolylessigsaure. 

Die Polaritat des Gesamtsystems kann durch endogene Grenzflachen- 
energie-Regulation gegeben sein, aber bei Bryopsis ebenso durch eine exo- 
gene Grenzflachenenergie-Stimulation beeinfluBt werden. Die Feststellungen 
Steineckes (1925), daB die Polaritat wohl durch das verlagerte Zyto- 
plasma (Apici- bzw. Basiplasma) mitbestimmt wird, stehen diesen Annahmen 
in keiner Weise entgegen, da wir oben zeigen konnten, da Grenzflachen- 
anderungen auch Wirkungen auf das Zytoplasma haben. Die Polaritat ist 
hier auch darauf zuriickzufiihren, daf unter natiirlichen Bedingungen 
immer ein Grenzflachenenergie-Potential gegeben ist. 

Aus der Diskussion ergibt sich, da® mit sehr groRer Wahrscheinlichkeit 
eine grofe Zahl morphologischer und entwicklungsphysiologischer Merk- 
male von Zellen und ganzen Geweben auf eine beherrschende Beteiligung 
der freien Grenzflaichenenergie (der Grenze Zellwand — Aufenphase) bei 
den Wachstumsvorgingen zuriickgefiihrt werden kann. Auf Grund dieses 
Ergebnisses sind wir ohne weiteres in der Lage, zahlreiche entwicklungs- 
physiologische (einschlieBlich wirkstoffphysiologische), Gkologische Vor- 
ginge und morphologische Eigenarten u. a. auf den Wirkungsmechanismus 
eines Faktors zuriickfiihren zu kénnen. 

Frey-Wyssling (1952a, p. 195f.) kommt zu dem Schlu, daf die 
Gestalt junger Zellen weitgehend durch Grenzflaichenspannungen be- 
stimmt ist: diese Zellen sind aber zudem im Besitz morphogenetischer 
Tendenzen. die ihre Gestalt unabhangig von auferen Kraften verandern 
k6nnen. 

Wir sind auf Grund unserer Erfahrungen berechtigt anzunehmen, da 
sicherlich ein Teil dieser morphogenetischen Tendenzen durch endogene 
Grenzflachenenergie-Regulatoren realisiert wird. Der Umfang der Verwirk- 
lichung der hiermit vorliegenden Entwicklungspotenz wire aber abhangig 
von den exogenen Grenzflachenenergie-Stimulatoren. Wir miiBien also die 
obige Feststellung Frey-Wysslings erweitern und sagen, da die 
Gestalt der pflanzlichen Zelle iberhaupt weitgehend 
durch Grenzflachenenergien bestimmt ist. 
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Zusammenfassung der wichtigsten Ergebnisse 
Abschnitt I: 


1. Bei Bryopsis muscosa Lam. treten wahrend einer drei- bis fiinftagigen 
Dauerlichtkultur (20° C) bei bestimmter Grenzflachenanderung gleichsinnige 
formative Effekte an den zuwachsenden Zellabschnitten auf. 


2. Neben Glas und Paraffin (fest) wird die Wirkung von Paraffinol 
und die verschiedener geléster Substanzen gepriift, die zum gréRten Teil 
als impermeabel angesehen werden kénnen. Steigende Zusatze von ge- 
reinigtem Agar zum Meerwasser ergeben eine Optimumkurve der Langen- 
und Oberflachenentwicklung. Das Optimum liegt fiir die Seitenaste m. V. 
und die Rhizoide bei 0,025%, fiir die Haupttriebspitzen und die Seitenaste 
o. V. bei 0,05% Agar. Durch Zusatz von Agar kann — wie durch den einer 
Erdabkochung — ein Wachstum ausgelést werden. 


3. Bei Agargegenwart nimmt mit steigender Konzentration der Durch- 
messer der Zuwachsabschnitte ab, und in hodheren Konzentrationen 
(> 0.05%) wird die Zahl der wachsenden Zellwandorte gesteigert, die 
Zuwachsabschnitte nehmen also morphologisch einen rhizoidalen Charakter 
an. Mit Zunahme des rhizoidalen Charakters der Seitenaste nimmt die 
Zahl der Rhizoide des Haupttriebes ab. Enitsprechend verhalten sich die 
Zuwachsabschnitte, die an Glas, Paraffin und an anderen Substraten 
haften. 


4. Im Gegensatz zu einem Lampenabstand von 22cm wird bei einem 


solchen von 7 cm in der Kontrolle eine Durchmessererhéhung der Seitenaste 
beobachtet, die durch Glaskontakt iiberkompensiert werden kann. Glas- 
kontakt bei 7 und 22cm Lampenabstand ergibt etwa den gleichen Durch- 
messer der Zuwachsabschnitte. Der Kontakt mit einer festen Oberflache 
ist also formbestimmend. 


5. Durch Glas-, Paraffin- und Quarzsandkontakt wird bei der Durch- 
messerverminderung das positiv phototrope Verhalten von Zuwachsab- 
schnitten in ein negativ phototropes umgekehrt. 


6. Vergleichsversuche mit Caulerpa prolifera ergeben in 0,1% Agar eine 
Erhéhung der Zahl wachsender Zellwandorte bei verminderter Gesamt- 
oberflachenvergréRerung. 

7. Die Wirkungsméglichkeiten von Agar, Glas, Paraffin etc. werden 
an Hand der Literatur diskutiert. Es ist hiernach méglich, da Agar als 
geléste Zellwandsubstanz die energetischen Verhialtnisse der Zellwandgrenz- 


fliche beeinfluBt. 
Abschnitt II: 


1. Zur Analyse der Ergebnisse von Abschn. I wird die Wirkung von 
Agar auf den Dehnungszustand der Zellwande von Bryopsis muscosa in 
kiinstlichem Meerwasser untersucht. 


2. Die Ermittlung des Dehnungszustandes der Zellwand aus der 


Schrumpfung der Zellen bei Plasmolyse mittels 2,5facher Meerwasserkon- 
zentration bzw. 1 mol Glukose in einfachem Meerwasser ergibt: 
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a) Bei wachsenden Seitenisien o. V. ist die elastische Breiten- und Lin- 
gendehnung in 0.05% Agar am héchsten, das Breiten-Langen-Dehnungs- 
verhiltnis nimmt mit steigender Agarkonzentration ab. 

b) Bei nicht wachsenden Seitenisten o. V. nimmt die Breitendehnung 
mit steigender Agarkonzentration starker als die Langendehnung ab. Die 
Gesamtoberflichenverkleinerung ist in Agar und Kontrolle bei erhéhter 
Lichtintensitat (7cm Lampenabstand) verstarkt. 

Agar bewirkt demnach eine Anderung der Dehnungseigenschaften der 
Zellwand, wie aus der allgemeinen Verminderung des Breiten-Langen- 
Dehnungsverhialtnisses ersichtlich ist. Aus dieser Abnahme kann die beob- 
achtete Durchmesserverminderung erklart werden. 

3. Der Turgordruck ist bei einer 24stiindigen Vorbehandlung nicht 
wachsender Seiteniiste o. V. mit 0.15% Agar um 0.8 Atm. gegeniiber Kon- 
trolle (1,1 Atm.) erhohi. 

4, Es wird die Méglichkeit einer Grenzflachenenergiesenkung der Zell- 
wand durch den Agarzusatz diskutiert. Auf die hiermit verbundene Ko- 
hasionsverminderung der Zellwandsubstanzen in der Langsrichtung der 
Zelle werden die Beobachtungen gesteigerter OberflaichenvergréRerung und 
die Erhéhung der Zahl wachsender Zellwandorte zuriickgefiihrt. 


Abschnitt III: 


1. Zur Klarung der Frage. ob eine Grenzflachenanderung der Zelle 
gleichzeitig das Zytoplasma beeinfluRi, wird die Plastidenverlagerung bei 
Bryopsis muscosa untersucht. 

2. Zonen mit Plastidenanreicherung zeigen eine verminderte Adhision 
des Zytoplasmas an der Zellwand. 

3. Plastidenanreicherungen treten besonders dort auf, wo nach Abschn. II 
eine Verminderung der Grenzflachenenergie der Zellwand vermutet wird. 
Diese Erscheinung ist aber unabhangig von meBbaren Formveranderungen 
der Zellen. Die Anreicherung tritt verstarkt bei steigender Agarkonzen- 
tration in den wachsenden Spitzen ebenso wie bei der Beriihrung fester 
Substrate (Glas, Paraffin und Quarzsand) auf. 

4. In Siliconemulsion und in Paraffinél zeigen wachsende Seiteniste 
m.u.o. V. eine Spitzen- und nicht wachsende Seiteniste o. V. eine Basis- 
anreicherung. 

5. Die gleichsinnige Wirkung fester, schwer léslicher Verbindungen 
(Paraffin, Glas) und die impermeabler Substanzen wie Agar spricht dafiir. 
daf energetische Zustandsveranderungen der Grenze: Zellwand — Aufen- 
phase vorliegen und daf diese Anderungen Wirkungen auf das Zyto- 
plasma ausiiben, die die Plastidenverlagerung bedingen. 


Abschnitt IV: 


1. Die bei Bryopsis muscosa beobachteten Formanderungen, die auf eine 
Mitbeteiligung der Grenzflichenenergie der Grenze: Zellwand — Aufen- 
phase zuriickgefiihrt werden. werden an weiteren Objekten, insbesondere 
unter Verwendung von Agar und PVA (Polyvinylalkohol) neben weiteren 
Subsianzen gepriift. 
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2. Hormidium nitens: 

a) Agar und PVA ergeben eine Optimumkurve der Gesamtproduktion 
der Alge bei gleicher Impfmenge (Agar-Optimum bei 0,125%, PVA-Opti- 
mum bei 0,05%). 

b) Der normale Fadenzerfall kann durch IES und durch eine Erhéhung 
der Benetzung nach Vorbehandlung mit dem Netzmittel H 143/1 und Nach- 
behandlung mit Siliconemulsion vorzeitig ausgelést werden. 

3. Mucor racemosus: Bei steigenden Agar- und PVA-Zusiatzen erfolgt 
eine Durchmesserverminderung der Hyphen. Eine wesentliche Steigerung 
des Myzel-Trockengewichtes (hier als Anhaltspunkt der Oberflachenver- 
groéRerung) liegt nur bei Agar vor. Bei 0.2% Agarzusatz ist das Optimum 
der OberflachenvergréRerung noch nicht iiberschritten. 

4. Agar bewirkt bis 0,15% bei Lepidium sativum eine Steigerung des 
Langenwachstums der Keimwurzel, bei Ageratum mexicanum und Tra- 
descantia ebenso wie durch PVA eine Erhéhung der Zahl und der Lange 
der Wurzelhaare. 

3. Beobachtungen an Wurzelhaaren von Lepidium zeigen eine Durch- 
messerabnahme bei Dunkelkultur, bei Kultur in Aqua bidest. und bei 
einer Erhéhung der Kulturtemperatur von 7 auf 27° C. 

6. Helodea densa zeigt bei einer Kultur in 0,15% Agar in den Winiter- 
monaten ein verstarktes Austreiben ruhender Achselknospen, Verschmile- 
rung der Blatter, Aufhebung der Hypo- und Epitrophie, Verringerung 
des Epidermis-Zelldurchmessers und Verlangerung der Internodien. Im 
Sommer treten die gleichen Effekte erst nach mehreren Agarpassagen auf. 
Die Wirkung ist nicht auf eine Verminderung der Lichtintensitaét zuriick- 
zufiihren, sondern auf eine durch Agargegenwart beeinflu&te Determina- 
tion der Blatianlage. 

7. Die Ergebnisse werden unter dem Gesichtspunkt einer Grenzflachen- 
energiesenkung diskutiert und zeigen die gleichen Charakteristika der 
Versuche mit Bryopsis: 

a) Verminderung des Zelldurchmessers, 

b) Steigerung der OberflaichenvergréRerung (z. T. bis zu einem Opti- 
mumwert), 

c) Erhéhung der Zahl wachsender Zellwandorte. 


Abschnitt V: 
1. Als Konsequenz der Versuche der Abschnitte I—IV, daB Grenz- 
flachenenergieinderungen moglicherweise Formanderungen bei Zellen her- 


vorrufen, wird die Frage gepriift, ob auch bei Zellwandsubstanzen Be- 
netzungserscheinungen und hierdurch bedingte Formianderungen auftreten. 


2. Extravalvare Zellwandsubstanzen verschiedener Diatomeen zeigen 
auf festen Oberflachen Spreitungseffekte. Ohne Beriihrung fester Ober- 
flachen kugeln sich diese Substanzen ab. 

3. Zellwandsubstanzen von Dicranochaete reniformis zeigen ebenso auf 
festen Oberflachen Spreitungserscheinungen ohne eindeutige Formiande- 
rungen des Zellumen im Gegensatz zu den Rhizoiden von Oedogonium 
und Spirogyra, wo Formanderungen auftreten, die auf die Spreitung, auf 
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eine Senkung der Grenzflachenenergie zuriickzufiihren sind. Die Méglich- 
keit der Spreitung wird auf die Zusammensetzung der Zellwand zuriick- 
gefiihrt und hierfiir ein Anteil von Komponenten mit relativ hoher Fluiditat 
gefordert. 

4. Formanderungen bei Kontakt mit festen Oberflachen werden durch 
eigene Beobachtungen und an Hand der Literatur fiir Algen, Pilze und 
Wurzelhaare, fiir Einzelzellen und ganze Gewebe belegt. 

5. Es wird der .,Solid-Surface-Effekt* (ZoBell) der Bakterien in 
Meerwasser diskutiert und hier die Mitwirkung von Grenzflachenenergien 
fiir méglich gehalten. 

6. Ein Spezialfall des unter Punkt 5 genannten Effektes ist dadurch 
gegeben, daft Zellfiden von Hormidium nitens durch Wuchsstoffkristalle 
,adsorbiert* werden. Diese ,,Adsorption* ist auch bei toten Zellen méglich 
und wird fiir IBS, LES, 2,4-D, Phenylessigsiure und sehr schwach auch 
fiir cis-Zimtsaéure nachgewiesen. Sie tritt bei Kristallen organischer Sauren 
(Benzoesaure, Bernsteinsdure, Oxalsaure) ohne Wuchsstoffcharakter nicht 
auf. 

7. Der Nachweis einer Wuchsstoffadsorption an der Zellwand wird dis- 
kutiert und auf Grund der hiermit verbundenen Verminderung der 
Grenzflaichenenergie der Grenze: Zellwand — Aufenphase die Wirkung 
von Wuchsstoff auf die Dehnbarkeit der Zellwand erértert. Der Unterschied 
zwischen elastischer und plastischer Dehnbarkeit ist hiernach nur als ein gra- 
dueller aufzufassen. Das Maf der Senkung der Grenzflachenenergie durch 
den Wuchsstoff diirfte iiber die Fixierungsméglichkeit der einzubauenden 
bzw. der vorhandenen Zellwandsubstanzen entscheiden. Die Einzelvor- 
gange entsprechen auch unter Beriicksichtigung einer Grenzflachenenergie- 
senkung weitgehend den Vorstellungen einer Wuchsstoffwirkung auf die 
Zellwand, wie sie durch Burstrém (1954) auf Grund anderer Unter- 
suchungen erértert wurden. 


Abschnitt VI: 


1. Die physikalischhen Grundlagen der Formanderungen, die in den 
Abschn. I—V ermittelt wurden, werden an Hand von Modellrechnungen 
erortert. 

2. Die Durchmesserverminderung (r, —r,) der Zuwachsabschnitte kann 
so mit einer Grenzflachenenergieinderung (4y) in Beziehung gesetzt wer- 
den, da aus r, und r, die relative GréRe von 4y% ermittelt werden kann: 


12" Jo eae) 
Ay% = 100{1 — ae 
v'% 11? 91 (01 — @2) 


oder vereinfacht, wenn die Erdbeschleunigung g, = g,. die Dichte 0, = 0; 
und 9, = 9, ist: 


r,? 
Ay% = 100 eee 2 
rT) 


Hiernach wird bei den Seitenasten o. V. von Bryopsis das Optimum der 
OberflachenvergréRerung bei einer y-Senkung um etwa 50% erreicht (Kul- 
tur bei 20°C und 22cm Lampenabstand). 
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3. Die Druckverhialinisse an gekriimmten Grenzflachen ergeben fiir die 
Zelle mit zunehmender Agarkonzentration eine Aufendrucksteigerung, die 
die Durchmesserverminderung ebenso wie die Erhéhung des Turgordruckes 
erklart. Die durch Agar verminderte Schrumpfung der Zellwand plasmo- 
lysierter Bryopsis-Zellen kann durch eine verstarkte Vernetzung von Zell- 
wandsubstanzen bei Druckerhéhungen bedingt sein. 

4. Auf Grund von Punkt 3 werden die folgenden Voraussetzungen 
fiir das Wachstum aufgestellt: 

a) Bereitschaft des Zytoplasmas zum Wachstum, die Bereitstellung der 
erforderlichen Energien aus der Atmung etc. 

b) Erhéhung des Innendruckes (p,) bzw. Senkung des Aufendruckes 
(ps + 2) nach: : 

yh = + + Pa 
Pp, (mitbestimmt durch den Turgordruck), p, (mitbestimmt durch den 


Wanddruck im engeren Sinne) wird erreicht, wenn y gesenkt wird. 


5. Die OberflachenvergréRerung kann auf Grund der grenzflachen- 
energetischen Vorginge abgeleitet werden. Der VergréRerung der Gesamt- 
grenzflachen wird als Hemmvorgang die gesteigerte Adhasion bzw. die 
gesteigerte Lockerung von Kohasionsbindungen gegeniibergestellt und an- 
genommen, daft bei einem yz (der Zelle) <Q yg (Optimum der Oberflachen- 
vergréRerung bei 50% Lockerung der Kohasionsbindungen der Zellwand) 
eine geordnete Neubildung der Zellwand verhindert und somit die Ober- 
flichenvergroéRerung wieder herabgesetzt wird. 

6. Die Wachstumsauslésung und die Erhéhung der Zahl wachsender 
Zellwandorte erklart sich aus einer grenzflachenenergetischen Mindeststart- 
differenz. 

7. Es wird zwischen exogenen Grenzflachenenergie-Stimulatoren und 
endogenen -Regulatoren unterschieden. Als exogene Stimulatoren werden 
an Hand der Versuchsergebnisse und der Literatur diskutiert: feste Ober- 
flachen, Licht. Schwerkraft (Erdbeschleunigung und Dichtedifferenz), Fliis- 
sigkeiten und wiafrige Lésungen, als endogene Regulatoren: Kutikula und 
Wudhssstoffe. Die Kutikula wird als grenzflachenenergetische Voraussetzung 
fiir das Wachstum im emersen Raume angesehen. 

8. Das Wachstumsverhalien einer Zelle kann je nach Lage von yz > 
oder < yg erklart werden. Ist yz< yo, so kommt es bei einer y-Senkung 
zur Wachstumshemmung, ist yz > yo, zu einer Wachstumsférderung. Die 
Annahme einer y-Senkung durch Dunkelheit. Wasser, feste, benetzte Ober- 
flichen, Wuchsstoffe. die Beriicksichtigung der Schwerkraft etc. erlaubt 
eine Klarung des phototropen, geotropen und thigmotropen Verhaliens 
der Versuchsobjekte. Ebenso kénnen bekannte Morphosen, Tropismen und 
allgemeine Wachstumsreaktionen erklart werden. 

9. Diese Voraussetzungen erméglichen es, zahlreiche entwicklungsphysio- 
logische (einschlieBlich wirkstoffphysiologische), 6kologische und morpho- 
logische Eigenarten von Zellen und auch von Geweben u. a. auf den Wir- 
kungsmechanismus eines Faktors zuriickzufiihren. 
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10. Es ist nach den Ergebnissen méglich, die Gestaltung einer Zelle so 
zu erkléren, da& ihre morphogenetische Tendenz durch endogene Grenz- 
flichenenergie-Regulatoren realisiert werden kann. Hierbei ist aber der 
Umfang der Verwirklichung dieser vorliegenden Entwicklungspotenz von 
den exogenen Grenzflachenenergie-Stimulatoren abhingig. 
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Farbestudien an den Schleimkérperchen und Schleimaus- 
scheidungen einiger Euglenen 
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Einleitung 


Ankniipfend an eine in dieser Zeitschrift erschienene Vitalfarbestudie 
an Euglenaceen (Diskus 1954) soll im folgenden iiber weitere ein- 
schligige Untersuchungen berichtet werden. 

In meiner ersten Arbeit wurde das Farbeverhalten der Kérperhiille (des 
Periplasten) sowie die Farbspeicherung im Inneren der Euglena-Zelle be- 
handelt. Es zeigte sich, da& die Kérperhiille der Euglenen mit basischen 
Farbstoffen vital elektroadsorptiv farbbar ist, eine Erscheinung, welche dem 
Farbeverhalten der Zellulosemembranen hoéherer und niederer Pflanzen 
gleicht. Ausgezeichnet ist der Periplast durch das Vorhandensein eines iso- 
elektrischen Punktes (IEP): Bei einem bestimmten pH-Bereich, meist um 
pH 3,0. tritt eine Umladung der Substanz des Periplasten ein, solcherart 
da& die Farbkationen nun nicht mehr gespeichert werden kénnen. Dafiir 
findet bei einem pH unter 3,0 eine Speicherung von Farbanionen saurer 
Vitalfarbstoffe statt. 

Die Farbspeicherung im Zellinneren der Euglenen erfolgt in Form von 
Trépfchen im Plasma. Wie anderwarts, sind auch hier nur molekulare 
Farblésungen befahigt. in die Zelle einzudringen. Farbkationen, wie sie 
etwa in einer Neutralrotlésung bei pH 4,0 vorliegen, werden lediglich an 
der Kérperhiille gespeichert. Auch in die Hauptvakuole, das Osmoseorganell 
der Euglenen, kann der Farbstoff in ionisierter Form nicht eindringen. 

Im Verlaufe meiner iiber einige Jahre zuriickreichenden Untersuchungen 
habe ich neben den eben beschriebenen Erscheinungen an zahlreichen Eugle- 
nen Schleim- und Gallertbildungen beobachtet und gefarbt. Diese in vieler- 
lei Hinsicht interessanten Bildungen sind nun Gegenstand der vorliegenden 
Arbeit. Insbesondere sollen hier die von Dangeard (1901) erstmalig 
beobachteten Schleimkérperchen naher betrachtet werden. Uber die Bezie- 
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hung von Schleimausscheidung und Kriechbewegung sowie iiber den Einflu8 
der Viialfiirbung auf die metabolischen Bewegungen der Zellen wird in 
gesonderten Abschnitten eingegangen. SchlieRlich werden noch Beobach- 
tungen iiber die Farbenekrosen und die Fiarberesistenz einiger Versuchs- 
euglenen anzufiihren sein. 

Beziiglich der Methodik und der farbetechnischen Details sei auf meine 
erwahnte Arbeit (Disk us 1954, S. 195) verwiesen. Auch auf die wichtigste 
Literatur wurde dort bereits Bezug genommen. Besonders hinweisen méchte 
ich hier nur auf die jiingste zusammenfassende Darstellung der Gattung 
Euglena von Mary Gojdics (1953): ,The Genus Euglena.“ Auf das 
Buch, das mir bei Abschlu& des Manuskriptes zugianglich wurde, werde 
ich noch verschiedentlich zuriickkkommen. 


Material 


Fiir die Versuche war es erforderlich, stets gesundes Euglenenmaiterial 
in ausreichender Menge zur Verfiigung zu haben. Zu diesem Zweck wurden 
die von den Exkursionen eingebrachten Proben im Flie®wasserbecken des 
Instituts aufbewahrt und das Standortswasser haufig erneuert. Auf diese 
Weise haben sich viele Euglenen lange Zeit in Kultur halten lassen. Meine 
wichtigsien Versuchsobjekte waren: 

Euglena viridis Ehrenb.: Diese haufigste Art ist wohl iiberall und zu 
jeder Jahreszeit zu finden. Meine Proben stammten aus stark eutrophen 
Wasseransammlungen (Jauchepfiitzen und Kanalausfliissen) in Ulmerfeld 
und Euratsfeld (N.-6.) sowie aus der naheren Umgebung von Wien 
(Médling, Moosbrunn). Haufig bezog ich Euglena viridis aus einer Wasser- 
lache im Hofe einer Bombenruine nachsi der Universitat. Hier war vom 
Herbst 1952 bis zum-Sommer 1953 stets eine reiche Euglenenvegetation 
anzutreffen. Selbst im Winter konnte man unter dem Eis, oder auch im 
Eis eingefroren, von diesem Standort gesundes Material beziehen. Das 
Standortswasser war relativ rein, da es ja lediglich Regen- oder Schnee- 
wasser war, welches sich hier in einer flachen Mulde angesammelt hatte. 

Euglena viridis var. mucosa Lemm. fand ich im Friihjahr 1952 reichlich 
in einem AbfluRgraben in Ulmerfeld bei Amstetten (N.-O.). 

Euglena geniculata Duj. stand mir aus einer salzhaltigen Lacke am 
Ortsausgang von IIlmitz (Neusiedlersee) zur Verfiigung. Die Salzlacke war 
durch die frei aus der Ortschaft ablaufenden Abwasser stark eutrophisiert. 
Dieselbe Art sammelte ich im Herbst 1951 in Ulmerfeld. Sie fand sich am 
Grunde eines Wassergrabens als griiner Bodenbelag vor. Bei besonders 
iippiger Vegetation war die Wasseroberflache mit einer dicken, von Oscilla- 
torien durchsetzten Euglenaschicht bedeckt. 

Euglena halophila n. sp. Schiller (vgl. Diskus 1953): Diese Euglena 
wurde in einem stark sodahaltigen Tiimpel bei Podersdorf (Neusiedlersee) 
gefunden. 

Euglena deses Ehrenb., wohl eine Sammelart, kommt meist gesellig mit 
anderen Euglenen vor. Ich sammelite sie reichlich in den Altwissern der 
Donau unterhalb von Wien, zusammen mit anderen Eugleninen (Phacus 
triqueter, Ph. longicauda, Ph. alata, Ph. pyrum, Lepocinclis ovum). 
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Euglena granulata Klebs erwies sich als dankbares Objekt fiir Vital- 
farbeversuche. Sie wurde von April bis Juni 1953 mehrmals in den Alt- 
wassern der Donau bei Stockerau gefunden. Die Euglenen bildeten einen 
griinen Belag am Grunde eines 10—20cm tiefen, trage flieRenden Seiten- 
armes der Donau, fanden sich aber auch reichlich an der Oberflache im 
Auftrieb zwischen Faden von Oscillatoria limosa und Melosira sp. Im 
Sammelgefaf hielt sich diese Euglena nur bei standiger Kiihlung im FlieB- 
wasserbecken. Sie konnte, im Gegensatz zu den meisten iibrigen Euglenen, 
starke Temperaturschwankungen nicht ertragen. 

Euglena gracilis Klebs trat im April in einem verlandenden Teich in 
Ulmerfeld (N.-O.) massenhaft auf. In einem Getaéf, welches faulende 
Pflanzenreste enthielt, konnte sie lange Zeit in Kultur gehalten werden. 

Euglena caudata Hiibner fand ich vereinzelt in Wasserlachen in den 
Donauauen bei Regelsbrunn (ca. 30 km donauabwarts von Wien). 

Astasia ocellata Khawkine, eine farblose Euglenine, tritt oft massenhaft 
in aliernden Euglenenproben auf. In frisch gesammelten Proben fand ich 
sie nur in geringer Anzahl zusammen mit Euglenen (meist Euglena viridis) 
vor. In dem Mafe, als die Euglenen abstarben, traten die Astasien um so 
reichlicher auf. Das Material stammte aus einem Kanalabflu& in Ulmer- 


feld (N.-6.). 


Allgemeines iiber die Schleimkérperchen und Schleimemergenzen 
der Euglenen 


Viele Euglenaceen sind befahigt, aus verschiedenem Anlaf Schleim zu 
produzieren. Bekannt sind die dicken, oft geschichteten Gallerthiillen von 
Euglena viridis. Manche Euglenen (z. B. E. deses) bilden wahrend der 
Teilung eine lockere Schleimhiille aus. Andere Arten wieder vermégen auf 
Reize verschiedenster Art hin Schleimhiillen zu erzeugen. Die Schleim- 
bildungen der Euglenen sind stets Ausscheidungsprodukte und keine 
Umwandlungsprodukte der peripheren Haut (Klebs 1883, S. 404). 
Deflandre (1932) betont, daB sich die Schleimausscheidungen der 
Euglenen nicht mit denselben Farbstoffen wie der Periplast anfarben. Sie 
kénnen daher nicht dessen Bestandteile sein. sondern miissen akzessorische 
Hiillbildungen darstellen. 

Hieher gehéren vor allem die von A. P. Dangeard (1901) und 
Mainx (1927) als Schleimkérperchen beschriebenen, subpellicularen Ge- 
bilde sehr vieler Euglenen. Zuerst hat P. Dangeard (1928) auf die taxo- 
nomische Bedeutung dieser Gebilde hingewiesen. dann hat Chadefaud 
(1937) versucht, auf Grund ihrer verschiedenartigen Ausbildung die Arten 
E. viridis, E. stellata, E. pseudoviridis und E, Scimitzii zu unterscheiden. 
Gojdics (1953, S. 11) schreibt. daf® bei allen von ihr untersuchten 
Euglenen mit Ausnahme von Euglena oxyuris bei Zusatz von Neutralrot 
diese ,subpellicular bodies“ nachzuweisen waren. 

Die subpellicularen K6rperchen wurden von verschiedenen Autoren 
unterschiedlich gedeutet. H a 11 (1931) betrachtete sie als Teile des Vakuoms, 
Baker (1933) halt sie fiir Volutinaggregate. Auch die Funktion von 
Trychocysten, vergleichbar mit denen der Ciliaten, wurde diesen Kérper- 
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chen zugeschrieben (Chadefaud 1936). Gojdics (1953, S. 12) berichtet 
in diesem Zusammenhang, daf sie niemals eine aus einzelnen Faden ent- 
stehende Schleimhiille, wie das fiir die Wirkungsweise von Trichocysten 
typisch ist, bei den Euglenen beobachten konnte. Es sind stets nur homogene 
Hiillen um die Zellen vorzufinden. Desgleichen wendet sich Hollande 
(1942) gegen die Trichocystennatur der subpellicularen Kérperchen. Er 
betrachtet diese Gebilde als Schleimorganellen, welche ihren Inhalt durch 
feine Poren in die Rillen der Pelliculastreifen sezernieren. Auch Gick l- 
horn (1921) vermutet, daf Schleim bei den Euglenen aus kleinen, zapf- 
chenférmigen Organellen, welche unter den Héckern der Pellicula liegen, 
hervorgestoRen wird. 

Was den Mechanismus der Schleimabsonderung betrifft, so nehmen die 
meisten Autoren Poren in der Pellicula an. durch welche die Schleim- 
substanz hervorgepreRt wird (vgl. Giinther 1927, A. P. Dangeard 
1901). Bei manchen Formen (E. spirogyra, E, fusca und manchen Lepo- 
cinclis-Arten) sind entlang der Membranstreifen Poren zu finden, durch 
welche Schleimsubstanz hervortreten kann, deren Ansammlung auRerhalb 
des Zellkérpers zur Entstehung von Schleimhéckern fiihrt (Deflandre 
1931). Im Alter werden diese Hicker infolge Einlagerung von Eisenoxyd- 
hydrat vielfach spréde und fallen ab, so da die Zelloberflache unregel- 
maRig geflecki erscheint. Dies ist zumal bei Euglena spirogyra und E. fusca 
haufig zu beobachten (Sk uja 1948). 

Bereits K le bs (1883) konnte zeigen, daf die Schleimfiaiden von Euglena 
velata aus besonderen, mit Karminessigsaéure farbbaren, kugeligen Stellen 
des peripheren Cytoplasmas hervorgehen. Er fand, da Ausscheidung von 
Schleim bei den Euglenen eine nur lebenden Zellen eigene Reizerscheinung 
ist. Als auslésende Reize werden u. a. schadliche Farbstofflésungen, Salz- 
lésungen, Alkalien, Siuren und mechanische Reize genannt. Unschadliche 
Farbstoffe, wie Kongorot, Indigokarmin oder Nigrosin, rufen keine Gallert- 
ausscheidungen hervor. Klebs hat mit Euglena sanguinea, E. velata und 
E. geniculata gearbeitet. 

Die Form der Schleimausscheidung ist bei den verschiedenen Arten ver- 
schieden und iiberdies von der Konzeniration des Farbstoffes abhangig. 
E. sanguinea z. B. wird durch sehr verdiinnte Methylenblaulésung zur Aus- 
stoRung von Gallertfaden veranlaBt, welche sich zu einer netzférmigen 
Hiille um die Zelle vereinen. Bei rascher Wirkung des Farbstoffes nimmt 
die Gallerte die Form eines zierlich durchbrochenen Netzwerkes an. Bei 
ganz allmahlichem Einwirken erfolgt dagegen eine unregelmafige Aus- 
scheidung von gefarbten Gallertstabchen. 


Die Schleimkoérperchen im Vitalfairbeversuch 


Fiir meine Versuche fand ich in Euglena halophila, E. viridis var. 
mucosa, E. granulata und E. geniculata dankbare Objekte fiir farberische 
Untersuchungen der Schleimorganellen. 

Farbt man E. geniculata mit Neutralrot (1 : 10.000, pH 7.8), so werden 
nach ungefahr drei Minuten die rot gefarbten Stabchen sichtbar. Sie liegen 
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vor der Haupivakuole beiderseits des Schlundtrichters in gréRerer Anzahl 
nebeneinander. In den hinteren Zellregionen treten sie nur spiarlich auf. 
Um die Farbegrenze dieser K6rperchen zu ermitteln, wurde ein Versuch 
mit pH-gestuften Lésungsreihen von Neutralrot angestellt: 
E. geniculata, mit Neutralrot 1 : 10.000 gefarbt: 
pH 2,4: Nach 10 Minuten keine Farbung. 
pH 3,1: Keine Farbung der Stabchen. 
pH 4,2: Nach 7 Minuten werden am Vorderende eine Anzahl rot gefarbter 
Stabchen sichtbar. Ganz wenige solche Gebilde treten auch in der 
hinteren Zellregion auf. 

pH 5,0: Stabchen deutlich braunrot gefarbt. 

pH 8,0: Nach 2 Minuten erscheinen die Schleimorganellen intensiv braunrot 
gefairbt. Viele Zellen schwarmen, wenige kriechen langsam vor- 
warts. Trépfchenspeicherung im Plasma. Nach einer Stunde hat 
sich die Trépfchenspeicherung bedeutend verstarkt, die Anzahl 
und Grofe der Stabchen ist gleich geblieben. Die Mehrzahl der 
Zellen bewegt sich kriechend vorwirts, wobei sie in typischer Weise 
tropfenférmige Gestalt annehmen. 

In schéner Weise sind die Schleimorganellen an E. viridis var. mucosa 
darzustellen. Ein pH-gestufter Reihenversuch mit Neutralrot ergab eine 
untere Firbegrenze um pH 4,0, ab pH 6,5 tritt iiberdies Trépfchen- 
speicherung im Plasma auf. Nach zweitagigem Aufenthalt der Zellen in 
der Neutralrotlésung waren alle am Leben, die Stabchen intensiv braunrot 
gefarbt (Abb. 1). 

Euglena granulata, eine der von Klebs untersuchten, E. velata nahe- 
stehenden Form, ist durch den Besitz von Punktreihen, welche in Spiral- 
reihen dicht unter dem Periplasten verlaufen, gekennzeichnet. Diese Punkt- 
reihen sind ebenfalls Schleimorganellen und mit Neutralrot intensiv 
farbbar: 

Im pH-gestuften Reihenversuch ergab sich: 
pH 2,5: Keine Farbung. 
pH 3,1: Zarte Farbung des Periplasten, alles iibrige ungefarbt. 
pH 4,3: Nach 10 Minuten deutliche Farbung der spiraligen Punkireihen. 
pH 6,5: Punktreihen nach 3 Minuten gefarbt. Auferdem spirliche Trépf- 

chenspeicherung an den Zellenden. 
pH 8,2: Farbung der Punktreihen und Trépfchenspeicherung. 


Die untere Grenze der Farbbarkeit der Schleimkérperchen wurde in 
Neutralrot um pH 4,0 gefunden. Sie werden auch in saurer Lésung primar 
gefarbt. Es gelingt nicht, die Farbung mit CaCl,-Lésung auszuwaschen. 


An Euglena halophila wurden nach Farbung mit Brillantcresylblau 
1 : 10.000, pH 8,0, unier der Kérperhiille ebenfalls regelmafig verteilte 
kugelige Kérperchen festgestellt (Abb. 2). Dabei konnite ein unmittelbarer 
Zusammenhang zwischen den farbbaren ,subpellicular bodies“ und der 
Schleimausscheidung beobachtet werden. Manche Zellen stie&en durch den 
Reiz der Farblésung aus den kugeligen Schleimkérperchen zahlreiche 
Schleimfaden hervor (Abb. 3). welche im Verlaufe einer halben Stunde zu 
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einer homogenen Hiille um die Zellen zerflossen. Dieser Fall stellt sicherlich 
eine Ausnahme unter den Euglenen dar, ist aber gerade in Zusammen- 
hang mit den Ausfiihrun- 
gen von Gojdics (1955, 
S. 12). wonach sie bei ihren 
Untersuchungen derarti- 
ges nie beobachten konnie. 
um so bemerkenswerter. 
Von Interesse waren 
Farbeversuche mit Rhoda- 
min B, da dieser Farbstoff 
innerhalb der iiblichen 
pH-Bereiche vollig undis- 
soziiert ist. Eine Puffe- 
rung des Farbbades ist 
daher nicht notwendig. 
Der zeitliche Verlauf der 
Farbung ergab folgendes 
Bild: 
Euglena granulata, ge- 
firbt mit Rhodamin B 
1 : 10.000, in Leitungswas- 
ser gelost: 
9510: Farblésung  zuge- 
setzt. 
9615: Keine Farbung. 
9495: Die peripheren 
Punkireihen  zari- 
rosa gefarbt. 
9h 40: Punktreihen inten- 
siv karminrot ge- 
farbt, ansonsten 
keine Fiirbung. 
9h 50: Punktreihen stark 
gefiarbt, zarte Plas- 
mafarbung. 
Rhodamin B — erwies Abb. 1. hhh 2 
Abb. 1. Euglena viridis var. mucosa Lemm.: Neutral- 
rotfarbung (1 : 10.000. pH 7.8). Die spindelférmigen 
Schleimkérperchen braunrot gefarbt. 
Euglena halophila Schiller: Brillantcresyl- 
blau 1: 10.000. pH 8.0. Nach 5 Minuten Farbedauer 
tritt. treten die gefarbten treten unter dem 
Schleimkérperchen um so 


sich zur Darstellung der 
Schleimorganellen — sehr 
gut geeignet. Da Triépf- 
chenspeicherung mit Rho- 4}, 9 
daminB meist nicht auf- 
Periplasten zahlreiche kugelige. 
rein blau gefiarbte Schleimkérperchen zutage. 
deutlicher gefarbt zutage. 

Die Feststellung von Gojdics (1953, S. 11). wonach die Schleim- 
kérperchen selbst innerhalb ein und derselben Art nicht in konstanter 
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Anzahl anzutreffen sind, erinnert mich an eine Beobachtung. welche ich im 
Winter 1952/53 machte: Frisch gesammeltes Material — es handelte sich um 
Euglena viridis var. mucosa — mit Neutralrot gefarbt, zeigt die Schleim- 
kérperchen regelmafig und in relativ groRer Menge in der Zelle verteilt. 
Wurde ein solcher Versuch nach ca. 3 Wochen angestellt und die Zellen 
demselben KulturgefaB wie beim ersten Versuch entnommen, so waren bei 
einer gréReren Anzahl von Zellen die Schleimkérperchen nur auferst spar- 
lich vorhanden. Es ist méglich, da die Schleimsubstanz dieser Zellen in- 
zwischen zur Produktion von Schleimhiillen verwendet wurde (bereits 
Dangeard 1901 vermutete, da diese Schleimkérperchen die Substanz 


Abb. 3. Euglena halophila Schiller: Durch den Reiz einer Brillantcresylblaulésung 

(1: 10.000. pH 8.0) hervorgestoBene Schleimfaden. Die Figur stellt ein Stadium kurz 

nach Zusatz der Farblésung dar. (Nach einer Photographie etwas schematisiert 
gezeichnet.) 


fiir die Cysten der Euglenen liefern). Es ist in diesem Zusammenhang 
erwahnenswert, da die Darstellung der Schleimkérperchen an Zellen, 
welche eben an der Oberflache der KulturgefaBe Kahmhaute bilden, fast 
nie gelingt. Sicherlich wurde in so einem Fall die Substanz der Schleim- 
kérperchen zur Bildung der Schleimhiille verbraucht. 


Einige Versuche seien noch angefiihrt, welche sehr deutlich die periphere 
Lage der Schleimorganellen erkennen lassen. 


Ich brachte Zellen, an welchen ich vorerst diese Gebilde mit Rhodamin B 
angefarbt hatte. in 0.7 Mol Traubenzucker ein. Nach kurzer Zeit schwillt 
die Hauptvakuole in bekannter Weise an. Durch die sich vergréfernde 
Vakuole werden das Plasma rund um die Vakuole sowie etwaige in dieser 
Gegend befindliche Paramylonkérner beiseite geschoben. Die Schleim- 
organellen erleiden durch die sich ausdehnende Hauptvakuole keine Lage- 
veranderung. Auch nach Durchsaugen von Standortswasser, wobei die An- 
schwellung zuriickgeht, verbleiben sie in ihrer urspriinglichen Lage. Die 
Schleimkoérperchen sind also sichtlich auBerhalb einer durch die anschwel- 
lende Hauptvakuole gelegenen Plasmaschicht gelegen. 
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Andere Verhiltnisse finden wir an Zellen vor, welche durch den Farb- 
stoff geschadigt oder getétet wurden. In deren Plasma findet man stets 
zahlreiche Vakuolen. Es fiel auf, da diese Vakuolen wahrend ihrer Ent- 
stehung die gefarbten Schleimorganellen vielfach beiseite schieben. Daraus 
laBt sich wohl folgendes schlieRen: 

Bei Ausdehnung der Hauptvakuole im Hyperionikum — einem vitalen 
Vorgang — bleibt eine periphere Plasmaschicht unbewegt. In dieser sind 
offenbar die Schleimkérperchen gelegen. Sie erleiden daher keine Lage- 
veranderung. Bei vakuoliger Degeneration wird auch dieses periphere 
Plasma (die kontraktile Wandplasmaschicht?) von der Vakuolisierung be- 
troffen. Mit den sich ausdehnenden zahlreichen Vakuolen verandern auch 
die Schleimkérperchen passiv ihre Lage. 


Schleimausscheidung und Kriechbewegung 


Die meisten Euglenen, besonders die stark metabolischen Formen, schei- 
den Schleim zu verschiedenen Zwecken aus. G iinther (1927, S. 561) stellt 
fest, daff bei den schleimproduzierenden Euglenen zwischen Schleim- 
absonderung und Kriechbewegung eine unmittelbare Beziehung besteht. 
Er beobachtete an E. terricola, wie Bakterien, welche sich in unmittelbarer 
Nahe von kriechenden Euglenen befanden, plétzlich gegen das Zellende hin 
bewegt wurden. Er erklart dies damit, da& im Periplasten sich wellen- 
formig nach hinten fortschreitende Kontraktionen vollziehen, um die Zelle 
vorwiarts zu bewegen. Dadurch werden die im Bereich der Schleimausschei- 
dung liegenden Bakterien nach hinten gerissen. Die Schleimausscheidung 
ist somit nicht unmittelbare Ursache fiir das Kriechen, sondern nur Voraus- 
setzung fiir diese Art der Fortbewegung. 

Nach Giinther (1927, S. 562) wird der beim Kriechen produzierte 
Schleim durch feine Poren in der Pellicula ausgepreft. Er sitzt dann in 
Form von Exkretperlen dem Periplasten auf. 

Beobachtungen, welche ich wahrend meiner Untersuchungen machen 
konnte, deuten darauf hin, daf® dieser ..Bewegungsschleim* wahrscheinlich 
in Form feiner Faden auf der Pellicula abgeschieden wird. Nun sind diese 
Faden an unbehandelten Zellen nicht zu sehen. Wohl aber werden am 
Hinterende der Euglenen von Zeit zu Zeit Schleimkliimpchen abgestofen. 
Um die Vorgange vom Auspressen der Schleimsubstanz bis zu deren Ab- 
stoRung in Form von Flocken genauer verfolgen zu kénnen, habe ich die 
Zellen mit Vitalfarbstoffen behandelt. 

Es lag auf der Hand, bei solchen Versuchen mit Euglenen, welche sich 
mit Vorliebe kriechend fortbewegen, zu arbeiten. Solche Arten sind z. B. 
E. deses, E. granulata und E. halophila. Der Farbstoff wird am besten nach 
einiger Zeit dem Praparat zugesetzt. nachdem alle Zellen sich abgesetzt 
haben und gleichmaBig kriechen. 

Ich farbte Euglena granulata mit Neutralrot 1 : 10.000, in Leitungswasser 
gelést. Sobald der Farbstoff zutritt, werden am Hinterende der Zellen rot 
gefarbte Flocken sichtbar. Die Schleimkliimpchen erreichen eine bestimmte 
GroBe und werden dann abgestofen. Es dauert nun wieder einige Zeit 

39* 
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(20 bis 30 Sekunden), ehe von neuem solche sich allmahlich vergr6Bernde 
Schleimflocken auftreten. Die abgestoRenen rot gefarbten Kliimpchen be- 
gleiten die Kriechspur der Euglena (Abb. 5). 

Ein pH-gestufter Reihenversuch mit Neutralrot 1 : 10.000 ergab: 
pH 3.1: Keine Farbung. 
pH 4,5: Schleimkliimpchen ungefarbt. 
pH 6.2: Zarte Farbung der Schleimflocken nach 10 Minuten. 
pH 7.5: Sofort nach Farbzusatz rote Schleimkliimpchen am Hinterende 

sichtbar. 

Der obige Versuch wurde mit E. deses und E. halophila wiederholt. Das 
Ergebnis war iiberraschend. An Euglena deses erscheinen die Schleimflocken 
in Neutralrot ebenfalls erst ab pH 6,5 deutlich gefarbt. Die analogen Bil- 
dungen von E. halophila farben sich dagegen schon ab pH 3,1. Bei Zusatz 
von CaCl,-Lésung (0.2 molar) verschwindet an E. halophila die Farbung 
der Schleimflocken sofort. An E. deses und E. granulata wird sie wohl etwas 
blasser. bleibt aber stets erhalten. 

Der Unterschied im Farbeverhalten dieser drei Arten trat deutlich nach 
Farbung mit Rhodamin B zutage. An E. deses und E. granulata erscheinen 
die Schleimkliimpchen intensiv karminrot., an E. halophila bleiben sie da- 
gegen ungefarbt. 

Schon diese wenigen Beispiele zeigen, daf die Arten der Gattung Euglena 
sich keineswegs gleichmafig verhalten. Es ist noch unklar, ob das unter- 


schiedliche Firbeverhalten dieses .Bewegungsschleimes* fiir einzelne 


Euglenen artspezifisch ist oder ob der chemisch-physikalische Zustand der 
Schleimsubstanzen unter gewissen Bedingungen veriandert wird. Bei Farbe- 
versuchen mit Cresylechtviolett konnte ich den in Zusammenhang mit der 
Kriechbewegung abgeschiedenen Schleim. noch ehe er abgestoBen wird, auf 
der Pellicula farben. Es erwies sich dabei am giinstigsten, zu einem diinnen 
Praparat vom Deckglasrand her einen Tropfen Cresylechtviolett (10.000) 
zuflieBen zu lassen, wobei die Konzentration des Farbstoffes innerhalb des 
Praparates freilich unbekannt bleibt. Nach 10 bis 15 Minuten werden zwi- 
schen den Gyren (wie Pochmann 1953 die Membranstreifen benannt 
hat) tiefviolett gefarbte Faden sichtbar. Einzelne kiirzere Fadenstiicke. 
bisweilen auch nur Punkte, verlaufen entlang einer Windung in unregel- 
maRigen Abstanden. In gewissen Abstanden werden diese Faden von 
Schleimperlen unterbrochen, welche nach beiden Seiten hin entlang der 
Pelliculastreifung auseinanderflieBen. Unterhalb dieser Schleimperlen lie- 
gen die Porenéffnungen der Pellicula, durch welche die Schleimsubstanz 
austritt (Abb. 5). Nun verlaufen die Pelliculastreifen ja sehr eng. Ich konnte 
beobachten, da stets einige Gyren nicht von Schleim erfiillt waren. Die 
Entfernung von einer schleimfiihrenden Rinne zur anderen schien stets 
konstant zu sein. Es ist in diesem Zusammenhang sehr interessant, da® 
Hollande (1943) an Euglena splendens in jeder fiinften (!) Pellicular- 
rinne Poren festsiellte. 


Die eben beschriebenen Schleimfiden lassen sich auch bei Euglena deses 
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und E, gracilis darstellen. Die Farbung trat auch hier erst nach Tétung 
der Zellen ein und erwies sich stets als salzfest. Mit anderen basischen 
Farbstoffen (Neutralrot, Brillantcresylblau. 
Rhodamin B) gelangen mir solche Farbun- 


gen 


nicht. 


Cresylechtviolett scheint dafiir 


am besten geeignet zu sein. 


Abb. 4. Euglena granulata Klebs: 
Neutralrotfarbung (1 : 10.000. pH 7.8). 
Am Hinterende der Zellen werden 
von Zeit zu Zeit rot gefarbte Schleim- 
kliimpchen sichtbar. Uberdies erschei- 
nen die spiralig angeordneten, kuge- 
ligen Schleimkérperchen erdbeerrot 
gefarbt. 


Abb. 5. Euglena deses Ehrenb.: Zelle durch 
Cresylechtviolett (1 : 10.000, pH 8,0) getétet. 
sog. halbentspannte Nekroseform (vgl. K. u. 
L. Héfler 1952, S. 95). Intensiv violett 
gefarbte Schleimfaden. Die tropfenférmigen 
Verdichtungen sind Schleimperlen, welche 
durch die darunterliegenden Poren der 
Pellicula ausgepreBt werden. 


Durch die Farbung dieser Schleimfaden auf der Pellicula ist nun ein 
unmittelbarer Zusammenhang zu den beim Kriechen abgestoRenen Schleim- 
kliimpchen zu erkennen. Die Flocken entstehen sicherlich durch Zusammen- 
flieBen der feinen, zwischen den Gyren hervorgepreBten Schleimfaden. 





470 A. Diskus 


Das unterschiedliche Farbeverhalten dieser Substanz méchie ich folgender- 
mafen erklaren: 

Die Schleimfaden sind nicht farbbar, solange sie sich auf der Pellicula 
der lebenden Zelle befinden. Die Substanz wird erst tingierbar, nachdem 
sie in Form von Flocken abgestoRen wird. Offenbar wird dieser ..Bewe- 
gungsschleim*, nachdem er seine Funktion erfiillt hat, chemisch oder auch 
nur physikalisch verandert, solcherart, daf® der Farbsioff nun gespeichert 
werden kann. Um die Schleimfaden direkt auf der Pellicula zu farben, 
mu die Zelle getétet werden. Es wire freilich zu iiberlegen, ob beim 
Zelltod nicht etwa Stoffe austreten, welche die Substanz sekundar tingierbar 
machen kénnten. Das erscheint insofern unwahrscheinlich, als ja auch an 
véllig intakten Zellen die Schleimflocken am Hinterende abgestoRen werden 
und sich anfarben. Man muff demnach annehmen, daf der ,Bewegungs- 
schleim“ gewisse physikalisch-chemische Veranderungen erfahrt, sobald 
er seine Funktion erfiillt hat, und sodann abgestoRen wird. Vielleicht sind 
diese Veranderungen mit Koagulationserscheinungen vergleichbar. 


Metachromatische Farbebilder 


Im Verlaufe meiner Vitalfarbestudien an Eugleninen fielen einige blaue 
basische Farbstoffe durch metachromatisches Fiarbevermégen auf. Ich méchte 
auf diese Erscheinungen kurz gesondert eingehen. 

Die Tatsache, daf ein Farbstoff verschiedene Zell- und Gewebselemente 
in verschiedenem Farbton farben kann, ist seit Ehrlich (1877) bekannt. 
M angin (1892) versucht auf Grund metachromatischer Farbungen Schliisse 
auf den Chemismus der gefarbten Substanz zu ziehen. In neuerer Zeit 
haben Bank und Bungenberg (1939) und Spek (1940) die Meta- 
chromasieerscheinungen eingehend untersucht. Es ist heute bekannt, da® 
eine weit gréBere Anzahl von Stoffen als ehedem angenommen Metachro- 
masieerreger sind. Endlich ist der Farbton auch von der Natur der Farbung 
(elektroadsorptive oder auf chemischer Bindung beruhende Farbung) ab- 
hangig (Kinzel 1952, S. 74). 

Ich habe bei Vitalfarbung von Euglenen mit Brillantcresylblau, Toluidin- 
blau, Thionin, Cresylechtviolett und auch Neutralrot metachromatische 
Farbungen beobachtet. 

Der Periplast erscheint stets metachromatisch. Er nimmt an Euglena 
halophila mit Brillantcresylblau (pH 5,0) violette, mit Neutralrot (pH 4.0) 
rotviolette Farbung an. Nach Durchsaugen von 0.2 Mol CaCl,-Lésung ver- 
schwindet die Farbung des Periplasten stets. 

Die Schleimorganellen farben sich einheitlich orthochromatisch, des- 
gleichen die im Plasma auftretenden Farbstofftrépfchen, also rein blau 
mit Brillantcresylblau und erdbeerrot mit Neutralrot. 

Schleimsubstanzen, welche von den Euglenen auf auRere Reize hin 
ausgestoRen werden, kénnen nach Farbung verschiedene Farbténe an- 
nehmen: Die aus den Schleimorganellen hervorgestoRenen Faden farben 
sich orthochromatisch blau. Violett bis rotviolett dagegen erscheinen die 
am Hinterende abgestoRenen Schleimflocken. doch kommen auch rein blaue 
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Farbungen vor. Der abgestoBene Bewegungsschleim von Euglena halophila 
farbt sich in Brillantcresylblau rotviolett, in Toluidinblau und Thionin 
violett. Die Farbung verschwindet nach Durchsaugen von CaCl,. Die 
analogen Gebilde von Euglena deses und E. geniculata farben sich mit den 
angefiihrten Farbstoffen rein blau. Die Farbung ist durch CaCl, nicht 
auswaschbar. 

Die in mancherlei Hinsicht interessante Euglena halophila bot nach 
Farbung mit Brillantcresylblau ein apartes Bild: Bisweilen sah man neben 
rein blau gefarbten, aus den peripheren Schleimorganellen hervorgeschos- 
senen Fiiden intensiv rotviolette Schleimkliimpchen am Hinterende. Wie- 
wohl ich diese Erscheinung nur an dieser Art beobachten konnte, zeigt 
dies doch deutlich, da& der von der Zelle zu verschiedenen Zwecken aus- 
geschiedene Schleim sich farberisch unterscheidet. 

Da® sich tote Protoplasten in der Regel orthochromatisch farben, konnte 
ich bestatigen. Solche Farbungen sind stets salzfest (H6fler und Stieg- 
ler 1947, Hofler und Schindler 1952). 

An Euglena granulata farbt sich in Brillantcresylblau eine Plasmaschicht 
rund um den Schlundtrichter stark metachromatisch violett. Die Farbung 
ist auch mit starken CaCl,-Lésungen nicht auswaschbar. An fixiertem 
Material konnte A. P. Dangeard an derselben Euglena eine starke 
Farbbarkeit dieser Schlundregion feststellen (S. 78. ....les parois du canal 
antérieur se colorent bien“). 

Das durch sein stark metachromatisches Farbevermégen bekannte 
Cresylechtviolett (vgl. Hoéfler und Stiegler 1947, Stiegler 1952) 


wurde zur Darstellung des auf der Pellicula ausgeschiedenen ,,Bewegungs- 
schleimes* verwendet. An Euglena granulata traten dabei zweierlei Farb- 
t6ne nebeneinander auf: Die Schleimkérperchen farben sich blauviolett, die 
feinen Schleimfaden an der Zelloberfliche dagegen intensiv rotviolett an. 
Der Periplast erscheint zyklamenrot. Dieser ist durch CaCl, entfarbbar, 
wahrend die iibrigen Zellelemente ihre Farbung behalten. 


Vitalfarbung und Metabolie 


Die meisten Euglenen sind zu mehr oder minder starken metabolischen, 
d. h. die Zellgestalt dauernd verandernden Bewegungen befahigt. Ver- 
schiedenste Faktoren kénnen fiir diese Vorgange von Bedeutung sein. 
Szabados (1936) berichtet, daB die normalerweise wenig metabolische 
Euglena acus in Medien mit einem hohen Gehalt an organischen Stoffen 
auRerst starke metabolische Bewegungen auszufiihren imstande ist (zitiert 
nach Gojdics 1953, S. 9). 

Auch Farbstofflosungen kénnen metabolische Bewegungen auslésen. Die 
Zellen geben dabei die Schwimmbewegung auf und bewegen sich nun 
kriechend unter dauernder Gestaltsveranderung vorwarts. Falls die Farb- 
stofflésung nicht allzu schadigend wirkt, kénnen die Zellen den Schock 
iiberwinden und wieder zu schwarmen beginnen. In starker schadigenden 
Medien werden die Zellen bald bewegungslos, sie leben aber in diesem 
Zustand noch langere Zeit weiter. 





472 A. Diskus 


Gelegentlich fielen bei Farbeversuchen mit Brillantcresylblau die ver- 
ainderten metabolischen Bewegungen von Euglena halophila auf. Wurden 
die Zellen mit Brillantcresylblau 1 : 10.000, pH 8,0, gefarbt, so traten sofort 
intensiv metabolische Bewegungen auf, welche vom gewohnten Bewegungs- 
bild abwichen. Kreiselférmige Bewegungsstadien, wie sie fiir diese Art 
ansonsten nicht typisch sind, waren haufig anzutreffen. Nach etwa 30 Se- 
kunden farbt sich die Pellicula rotviolett an, desgleichen die Schleim- 
kliimpchen am Zellende. Nach ca. 15 Minuten werden die Bewegungen 
langsamer. Unter bandférmiger Abplattung und spiraliger Verdrehung des 
Kérpers quetschen sich die Zellen in der Mitte ab. Bald darauf erlischt 
die Metabolie. Im Zellinneren finden noch Plasmabewegungen statt. Durch 


die enge Stelle zwischen vorderer und hinterer Zellhalfte werden Para- 
mylonkérner und Chloroplasten ruckartig durchgezwangt. Nach geraumer 
Zeit erlahmen auch diese Bewegungen. Saugt man nun 0,2 molare CaCl.,- 
Lésung durch das Priaparat, so verschwindet die Farbung der Pellicula. 


gleichzeitig werden die Zellen wieder beweglich, wobei die Einschniirung 
in der Mitte zuriickgeht. Uberdies schwillt die Hauptvakuole in bekannier 
Weise an. 

Der Versuch wurde noch einige Male wiederholt, wobei die schon ge- 
machten Beobachtungen sich bestatigten. In meinem Material blieben unter 
den zahlreichen gefiarbten Zellen stets wenige aus unbekannter Ursache 
ungefarbt. Diese zeigten keine Einengung in der Zellmitte und blieben 
langere Zeit beweglich als die gefarbten Euglenen. 

Es war nun zu entscheiden, ob das plétzliche Wiederaufleben der 
Metabolie durch Entfarbung der Pellicula erméglicht wird, oder ob der 
osmotische Reiz der CaCl,-Lésung sie verursacht. Zu diesem Zwecke wurden 
die Zellen mit 0,5 molarer Traubenzuckerlésung behandelt. Die Pellicula 
bleibt dabei gefarbt, da Traubenzucker ja kein Elektrolyt ist und daher 
auch keine adsorptionsverdrangende Wirkung hat. Es zeigte sich, da die 
in der Farblésung erstarrten Euglenen nach Durchsaugen von Trauben- 
zuckerlésung nicht wieder beweglich wurden. Das Wiederaufleben der 
Metabolie ist demnach nicht auf einen osmotischen Reiz zuriickzufiihren. 

SchlieBlich ware noch an eine spezifische metabolieauslésende Wirkung 
des Ca”-Ions zu denken. Wie ein Versuch zeigt, tritt jedoch auch nach Ent- 
firbung des Periplasten mit 0.3 Mol KNO, Metabolie wieder ein. 

In pH-gestuften Lésungsreihen von Brillantcresylblau fand ich die 
beschriebenen Erscheinungen an Euglena halophila von pH 3,1 bis pH 10, 
in Neutralrot zwischen pH 3,0 und pH 7,0. In elektroneutralen Farbstoff- 
lésungen, welche den Periplasten nicht elektroadsorptiv farben kénnen 
(z. B. Neutralrot pH 8,2, Brillantcresylblau pH 12.0 oder Rhodamin B), 
traten weder atypische Bewegungsbilder auf, noch quetschten sich die 
Zellen in der Mitte ab. Die metabolischen Bewegungen erstarben hier erst 
viel spiter, wenn eine Schadigung der Zellen durch den Farbstoff eintrat. 
Es ist also die elektroadsorptive Farbung des Periplasten fiir die atypischen 
Bewegungsbilder sowie fiir das friihe Erstarren der Zellen verantwortlich. 
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Wahrend meiner mehrjahrigen Beschaéftigung sind mir Nekrosestadien 
zahlreicher Euglenen vielfach begegnet. Die meisten Vitalfarbstoffe sind 
namlich, wenn auch in verschiedenem Make, giftig. Eine vitale Farbung ist 
daher nur bei einer entsprechenden Verdiinnung und innerhalb einer 
bestimmten Farbedauer gewihrleistet. 

Die Euglenen sind im allgemeinen durch hohe Resistenz gegen lebens- 
schidigende Stoffe ausgezeichnet. Sie sind auch weitgehend unempfindlich 
gegeniiber Temperaturschwankungen, Sauren, Basen, Alkaloiden und 
giftigen Farbstofflésungen (K ]lebs 1883). Auch osmotische Schwankungen 
werden leicht iiberwunden (K. u. L. H6fler 1952, Hilmbauer 1954). 

Die ersten sichtbaren Schadigungen durch Vitalfarbstoffe treten an den 
Chloroplasten auf. [hre in normalem Zustand unscharfen Konturen neigen 
dann zu Abrundung und Zusammenballung. Solche Gestaltsveranderungen 
treten allgemein bei Zufuhr schadlicher oder auch bei Fehlen von unent- 
behrlichen Stoffen ein. Die Chloroplasten verharren in dieser Lage, solange 
die ungiinstigen Verhaltnisse andauern oder bis der schadliche Reiz iiber- 
wunden ist (Senn 1908). Klebs (1883, S. 268) berichtet, daB® eine 0,5- bis 
1.0%ige Kochsalzlésung an Euglena viridis eine Kontraktion der Chloro- 
plasten auslést. Wurden die Euglenen in der Lésung belassen, so gingen 
nach einigen Tagen diese Verainderungen vollkommen zuriick. 

Die Form der Chloroplasten wird bisweilen sehr weitgehend verandert. 
Ich beobachtete Euglena viridis, wo der normalerweise sternférmige Chro- 
matophor in einzelne spindelférmige bis elliptische Scheibchen aufgelést 
erschien. 

Eine Koniraktion der Chloroplasten durch Vitalfarbstoffe ist an Eugle- 
nen, soweit ich beobachten konnte, meist reversibel. Einflu® auf den 
Lebenszustand der Zellen haben diese Veriinderungen keinen. Die Euglenen 
kénnen in diesem Zustand sowohl schwairmende als auch metabolische Be- 
wegungen ausfiihren und sind auch phototaktisch reizbar. 

Ein Vitalfarbstoffen gegeniiber sehr empfindliches Organell ist die 
Geifel. Falls sie nicht abgeworfen wird. flie®t das auRere GeiBelplasma 
an der Geifelspitze zusammen. Vielfach umwindet der Achsenfaden diesen 
Plasmatropfen (vgl. auch Mainx 1926, Giinther 1927, Diskus 1954). 


Ernsthafte Schidigungen der Zellen werden an der starken Farbung 
des Plasmas und der Chromatophoren deutlich. Im Plasma treten iiberdies 
zahlreiche Vakuolen auf, desgleichen erscheinen die Chloroplasten bei 
Schadigung haufig vakuolisiert. 


Ein sicheres Zeichen des Fiarbetodes ist eine starke Farbung des Kernes, 
wobei der zentral gelegene Nukleolus besonders stark tingiert erscheint. 
In den Vakuolen oder auch im Plasma selbst sind zahlreiche in BMB be- 
findliche Mikrosomen zu sehen. 

Die Farberesistenz der Euglenen wurde an einer Anzahl von Arten 
untersucht. Sie ist meiner Erfahrung nach wohl in geringem Mafe art- 
spezifisch, mehr jedoch von den Standortsverschiedenheiten und dem Lebens- 
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zustande der Zellen abhangig. Die folgenden Beobachtungen mégen die 
Bedeutung dieser Fakioren veranschaulichen: 

Euglena viridis wurde mit Brillanteresylblau 1 : 10.000, pH 10 gefarbt. 
In der Probe waren zwei Formen vorhanden: normale E. viridis und eine 
Form mit zahlreichen gefarbten Schleimkérperchen, wohl E. viridis var. 
mucosa. Es war eindrucksvoll zu sehen, wie nach ungefahr 40 Minuten 
alle Zellen von Euglena viridis mit tiefblau gefarbtem Zellinhalt tot im 
Praparat verstreut lagen. wahrend die Form mit den gefarbten Schleim- 
organellen am Leben blieb und sich z. T. am Licht angesammelt hatte. 
Diese Zellen starben erst nach 2 Stunden. 

Der Versuch verlauft in Farbstofflésungen von Neutralrot, Bismarck- 
braun. Rhodamin B relativ weniger eindrucksvoll. Da das gesellige Vor- 
kommen beider Formen Standortsverschiedenheiten ausschlieBt, ist in 
diesem Falle wohl eine spezifische Resistenz anzunehmen. 

Euglena viridis, aus einer stark eutrophen Lacke stammend, erwies sich 
als wesentlich resistenter als Zellen aus relativ reinem Wasser. Ahnliches 
beobachtete ich wiederholt auch an anderen Arten. E. geniculata z. B. 
sammelte ich sowohl in eutrophen Salzlacken des Neusiedlersees als auch 
in einem Kanalausflu8 in Ulmerfeld (N.-0.). Die Farberesistenz dieser 
Materialien war auffallend verschieden. In einer Lésung von Brillantcresyl- 
blau 1: 10.000. pH 10, blieben die Euglenen aus den Salzlacken bis zu 
20 Stunden am Leben, dieselbe Art aus dem Standort in Ulmerfeld ging 
schon nach 3 bis 4 Stunden zugrunde. Die in einem Sodatiimpel bei Poders- 


dorf am Neusiedlersee gefundene Euglena halophila blieb in derselben 
Farblésung bis zu 24 Stunden am Leben. 


Diese wenigen Angaben zeigen schon, daft Untersuchungen iiber Resistenz 
von Euglenen nur bei gleichzeitiger Beachtung des Standortes von Wert 
sind. Bei Arten, welche so verschiedene Gewasser besiedeln wie etwa 
Euglena geniculata, bleibt iiberdies die Méglichkeit stets offen. es kénnte 
sich um Standortsvarietaiten oder verschiedene Rassen handeln. In diesem 
Sinne sind auch die Angaben der folgenden Tabelle zu verstehen. Sie be- 
sagen, nach welcher Zeit mehr als die Hialfte aller Zellen getétet wurde. 


Brillantere- 
Neutralrot sylblau 
1:10.000, 1: 10.000, Rhodamin B 
pH 8 pH 10 1: 10.000 
Euglena viridis (Regenlacke) ........ 20 Std. 30 Min. 24 Std. 
Euglena viridis (Jauchegrube). ....... 48 Std. 1 Std. 50 Std. 
Euglena geniculata (Salzlacke). . ...... 100 Std. 20 Std. 100 Std. 
Euglena halophila (Sodatiimpel). ...... 100 Std. 24 Std. 120 Std. 
Euglena deses (StraBengraben). ....... 48 Std. 40 Min. 24— 36 Std. 
Euglena gracilis (Teich mit faulenden Pflanzen) 15—20Std. 20 Min. 24 Std. 
Euglena spirogyra (Weidetiimpel) . .... . 36 Std. 3 Std. 36 Std. 
Phacus pleuronectes (Jauchepfiitze). . ... . 48 Std. 4—5 Std. 24 Std. 
Phacus pyrum (Neusiedlersee). . ...... 24 Std. 2 Std. 48 Std. 
Astasia ocellata (KanalausfluB) ....... 1 Std. 15 Min. 2 Std. 
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Diese Angaben wurden durch Versuche an frisch gesammelten Mate- 
rialien gewonnen. Zellen aus alternden Kulturen waren in der Regel emp- 
findlicher. 

Neben der schaédigenden Wirkung des Farbstoffes blieb noch der Ein- 
flu8 der Wasserstoffionenkonzentration zu untersuchen. Es zeigte sich, daf 
die Zellen in allen pH-Bereichen gut weiterkamen. Auch die reinen 
Phosphatpufferstammlésungen (1/15 molar) werden gut vertragen. Fiir 
Resistenzversuche in Farblésungen ist jedoch das pH der Lésung von groRer 
Bedeutung, wie folgende Versuche zeigen: 

In Brillanteresylblau 1 : 10.000. pH 3,0, lebt dieselbe Euglena viridis, 
welche in pH 10,0 nach 45 Minuten getétet wurde, 4—5 Stunden ohne 
Schaden weiter. Ebenso bleibt Neutralrot 1 : 10.000, pH 4,0, fiir Astasia 
ocellata 4—53 Stunden ohne schadigende Wirkung, wahrend bei pH 8,0 
nach einstiindiger Farbedauer mehr als die Halfte aller Zellen tot war. 

Die weit geringere Todesrate im sauren Farbbad diirfte mit dem 
Lésungszustand der Farbstoffe zusammenhiangen, denn im alkalischen 
Bereich liegen, wie bekannt, Neutralrot und auch Brillantcresylblau in 
molekularer Lésung vor. Die Farbbasenmolekiile kénnen in das Plasma 
eindringen und nach entsprechender Zeit die Zellen eben schadigen und 
téten. Im sauren Bereich, etwa um pH 3,0, sind nur Ionen in Lésung. Diese 
kénnen nur auferhalb des Plasmas gelegene Zellteile. welche fiir das 
Leben der Zelle weniger Bedeutung haben (Zellwande, Gallerten), an- 
firben. Der Weg in das Plasma ist den lonen verwehrt. Diese Uberlegung 
macht die Abhangigkeit zwischen Farberesistenz und dem Lésungszustand 
des jeweiligen Farbbades wohl unmittelbar verstandlich. 


Zusammenfassung und Besprechung 


An den Schleimkérperchen verschiedener Euglenen wurde in pH-ge- 
stuften Farbbadreihen eine untere Farbegrenze in Neutralrot um pH 4,0 
ermittelt. Es ist bemerkenswert, da diese Gebilde also auch in saurer 
Loésung (in welcher die meisten basischen Vitalfarbstoffe in ionisierter Form 
vorliegen) Farbstoffe speichern. Die Farbung der Schleimorganellen ist mit 
Salzlésungen nicht auswaschbar. 


Bei Euglena halophila wurde der seltene Fall einer spontanen Aus- 
stoRung von Schleimfaden, welche allmahlich zu einer homogenen Hiille 
um die Zelle zerflossen, beobachtet. Hervorgerufen wurden diese Schleim- 
faden durch den Reiz einer Brillantcresylblaulésung 1 : 10.000, pH 8,0. 

Kriechende Euglenen scheiden beim Dahingleiten auf dem Substrat 
Schleim in Form von diinnen Faden, welche die Rillen der Pelliculastreifen 
entlang flieBen, ab. Durch ZusammenflieBen dieser Faden entstehen am 
Hinterende der kriechenden Zellen Schleimflocken. Diese sind mit allen 
angefiihrten basischen Vitalfarbstoffen farbbar, die Darstellung der 
Schleimfaden. auf der Pellicula gelang mir jedoch nur mit Cresylechtvioleit, 
und auch hier erst in letalem Zustand der Zellen. Der ,.Bewegungsschleim* 
ist also anfangs nicht farbbar. Erst spater, wenn die Substanz am Hinter- 
ende der kriechenden Euglena zuriickbleibt. wird sie tingierbar. Es beruht 
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dies offenbar auf einer sekundaren chemisch-physikalischen Veranderung 
des Schleimes. méglicherweise sind auch noch Koagulationsvorgainge daran 
beteiligt. 

Haufig wurden bei Vitalfarbung an Euglenen metachromatische Farb- 
téne beobachtet. Solche Farbungen waren in der Regel durch CaCl,-Lésung 
auswaschbar. Orthochromatische Fiarbungen erwiesen sich stets als salzfest. 
In einigen Fallen waren auch metachromatische Farbungen durch Salz- 
lésungen nicht auswaschbar, wie die Farbung des Schlundkanals an 
Euglena granulata. 

Deutlich lie® sich beobachten. da® ionisierte Farbstofflésungen die 
Fahigkeit der Zellen zu formverandernden Bewegungen stark beeinflussen 
kénnen. Diese Erscheinung steht, soweit aus den Versuchen zu erkennen 
war, mit der elektroadsorptiven Bindung der Farbkationen an den Peri- 
plasten in Verbindung. Durch diesen Farbevorgang werden jedoch ledig- 
lich die metabolischen Bewegungen gehemmt, wahrend die inneren Plasma- 
bewegungen nicht beeinfluRt erscheinen, ein Hinweis darauf, da Metabolie 
und innere Plasmabewegung zwei voneinander unabhingige Vorginge sind 
(vgl. Klebs 1883a, S. 258). Fiir die metabolischen Bewegungen ist die 
kontraktile Wandplasmaschicht des Periplasten zustindig, wahrend die 
inneren Plasmabewegungen im Cytoplasma selbst vor sich gehen. Die Farb- 
kationen kénnen nur zum Periplasten Zutritt finden und daher nur die 
metabolischen Bewegungen beeinflussen. 


Die héhere Resistenz bzw. langere Lebensdauer der Euglenen in pH- 


Stufen, wo die Farblésung in ionisierter Form vorliegt, steht damit gut 
in Einklang. Wir sehen bestiatigt, daB die Farbkationen weniger schadigen 
als die permeierfahigen Farbbasenmolekiile. 
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EiweiSspindeln und -kristalle in Scutellaria 
Von 


Friedl Weber 


Aus dem Pflanzenphysiologischen Institut der Universitat Graz 
Mit 3 Textabbildungen 
(Eingelangt am 2, Juli 1955) 


In den Epidermiszellen der Blattunterseite von Scutellaria altissima 
wurden lange, schmale, spindelige Stabe gefunden, die an die Eiweifspin- 
deln der Kakteen erinnern (Weber 1955). Die chemische Natur dieser 
Gebilde konnte zunachst nicht aufgeklart werden, eine weitere Unter- 
suchung schien von Interesse. 

Die Spindeln durchsetzen die Epidermiszellen meist der ganzen Linge 
nach, sind dabei in der Regel vollkommen gerade, manchmal aber weisen 
sie scharfe Knicke auf. Wird das Blatt durch Eintauchen in kochendes Was- 
ser oder in heifen Alkohol rasch abgetétet, so nehmen die Spindeln unier 
leichter Kontraktion eine wellenférmige oder schraubig gebogene Gestalt 
an, sie zeigen also ein ahnliches Verhalten wie die Eiweifspindeln von 
Rhipsalis unter dem Einflu® von Fixierungsmitteln (Weber 1951). 

In den Epidermiszellen der Laubblattunterseite sind die Spindeln im 
allgemeinen sehr diinn und schmal und erscheinen so fast nadelférmig. 
In der Epidermis der Blattoberseite sind sie vielfach etwas _ breiter, 
kiirzer, dicker, oft weniger stark lichtbrechend als in den Zellen der unteren 
Oberhaut. Die Epidermis der Blattunterseite lift sich relativ leicht ab- 
ziehen, wobei nur ein Teil der Zellen beschadigt wird und abstirbt. In den 
absterbenden Zellen verschwinden die Spindeln. Die Epidermis der Blatt- 
oberseite laBt sich schwer abziehen, und es stirbt dabei ein groRer Teil der 
Zellen ab. Dies hat zur Folge, daf man zunachst den Eindruck gewinnt, die 
obere Epidermis habe keine Spindeln; in den meisten, bei der Praparation 
abgestorbenen Zellen sind dann eben die Spindeln schon verschwunden. 
Im iibrigen kommen die Spindeln durchaus nicht in allen Hautzellen vor, 
die SchlieBzellen enthalten keine (Weber 1955), meist auch nicht die 
Nebenzellen, und auferdem gibt es Blattpartien. denen die Spindeln iiber- 
haupt fehlen. Uber den starkeren Blatinerven zeichnen sich die Oberhaut- 
zellen durch gerade Seitenwande von den iibrigen Epidermiszellen, die ge- 
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wellte Seitenwande besitzen, aus. Diese Oberhautzellen iiber den Nerven 
weisen keine Spindeln auf (Abb. 1). 


Was das Vorkommen der .Spindeln* in den verschiedenen Geweben 
und Organen von Scutellaria altissima betrifft, so scheinen sie im Meso- 
phyll (Chlorenchym) des Blattes nicht vorhanden zu sein, sie fehlen wei- 
ters dem Stengel, und zwar auch seiner Epidermis, in der Wurzel sowie 
im Rhizom wurden sie auch nicht gefunden. Besonders gut entwickelt sind 
die Spindeln in der Oberhaut der kleinen Blatter der Bliitenregion sowie 
im .Scutellum* des Kelches. Auch in der Epidermis der Blumenkrone sind 
sie zu finden. Die Keimblatter bilden keine Spindeln. Wann das Auftreten 
dieser Gebilde im Keimling zuerst erfolgt, mu8 erst untersucht werden. 
Zur Zeit der Vollbliite der Pflanze (in Graz Mitte Juni) beginnen die un- 
teren Blatter des Stengels die 
ersten Zeichen der Vergilbung 
aufzuweisen. In diesem Ent- 
wicklungsstadium der Blatter 
sind die Spindeln in der Blatt- 
epidermis verschwunden, und 
in den etwas hoéher inserier- 
ten, noch vollgriinen Blattern 
sind sie schmal, beinahe faden- 
formig geworden; es macht 
den Eindruck, als wiirden sie 
allmahlich abgebaut. Zu die- 
ser Zeit tritt in manchen Blat- 
tern im Zellsaft der Oberhaut- 
zellen eine andere Substanz 
auf. Der ganze zentrale Zell-  Blattoberseite. Spindeln mit Saurefuchsin ge- 


saftraum nimmt im Jodjod-  farbt. Der Zellkern liegt meist den Spindeln an. 
kali oder Jodwasser eine blau- 


violette Farbung an, wobei meist ein kriimeliger, blaugefarbter Niederschlag 
auftritt. Es diirfte sich dabei um das Glykosid Saponarin oder eine ahnliche 
Substanz handeln (vgl. Molisch 1923, 198). Es ist auffallend, daB diese 
.lésliche Starke“ keineswegs in allen alternden Zellen zu finden ist, viel- 
mehr anscheinend nur selten gebildet wird. 


Uber die chemische Natur der Spindeln konnte zunachst nur gesagt 
werden, daft sie sich in Jodjodkali braun und nach Fixierung in Alkohol 
(Sublimatalkohol) mit Saurefuchsin rot fairben. Dies sprach dafiir, da es 
sich um Eiweiffspindeln handeln wiirde, doch konnte keine eindeutige posi- 
tive Eiweifreaktion erhalten werden, wobei die Frage offen blieb, ob der 
negative Ausfall dieser Reaktionen nicht etwa durch die Zartheit und 
Substanzarmut der Gebilde bedingt ist (Weber 1955). Im Zuge weiterer 
Beobachtungen lie® sich die EiweiRnatur der .Spindeln* aber nun doch 
héchst wahrscheinlich machen: In der Epidermis des Scutellums der ab- 
gebliihten Bliite erreichen die Spindeln eine besondere Gréfe und Breite. 
An diesen Spindeln, die sich im iibrigen nicht von den zarteren der Laub- 
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blatter unterscheiden, ist ganz deutlich positive Millon- und Xanthoprotein- 
Reaktion zu erhalten. Es wird also doch wohl nur an der Zartheit der 
Spindeln des Laubblattes gelegen sein. daf{ an diesen die Eiweifreaktio- 
nen nicht deutlich ausfallen. Mit dem Nachweis. daf die .Stabe“ in den 
Epidermiszellen von Scutellaria altissima Eiweif enthalten, ist der Ver- 
gleich mit den Eiweiffspindeln der Kakteen und Drosera-Arten naheliegend. 


Von den Kakteen-Virus-Spindeln ist es bekannt. daf sie haufig faserige 
Struktur erkennen lassen und in Fasern oder Kristallnadeln zerfallen 


Abb. 2. Scutellaria altissima. Blattepidermis, a Spindel mit fibrillarer Struktur, 

b Spindel in ein Kristallaggregat zerfallen, daneben der Zellkern, c Eiweifspindel. 

in der Mitte zerfranst. d hexagonaler Eiweifkristall. e doppelt geknickter EiweiB- 

stab, f in Kristallnadeln zerfallene Eiweifspindel. g zweimal gebrochener Eiweif- 

stab, h Eiweifspindel nach Fixierung in Alkohol: gewellt. i rhombischer EiweiB- 
kristall. 


konnen (Amelunxen 1955, Reiter 1955). Auch die Spindeln und 
Stabe von Scutellaria zeigen dieses Verhalten besonders in beschadigten 
Zellen bzw. bei Einwirkung von Jodjodkali. Es ist auffallend. daB dieses 
Zerfransen der Spindeln am hiaufigsten an den Stellen einsetzt, wo der 
Zellkern in Beriihrung mit dem Spindelkérper steht (Abb. 2c). 

In den Epidermiszellen von Scutellaria altissima wurde, abgesehen von 
den Spindeln und Staben. wenn auch nur selien. ein weiterer Inhalts- 
kérper gefunden in Gestalt eines wiirfelformigen Kristalls. Diese Kristalle 
sind in der Regel in Einzahl. selten zu zweien in den Zellen vorhanden, 
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sie haben verschiedene, in ein und demselben Blatt aber meist gleiche 
GréRe (Abb. 3). Oft mu man Duizende von Praparaten durchmustern, 
ehe man einen einzigen Kristallwiirfel entdeckt, manchmal treten die 
hexagonalen Kristalle etwas haufiger auf. Diese Kristalle erinnern sofort 
an die Eiweiftwiirfel, die seit langem aus den subperidermalen Schichien 
der Kartoffelknolle bekannt sind (Lit. bei Kiister 1951). Sie besitzen die 
gleiche Lichtbrechung und auch eine ahnliche GréRe wie diese. So wie die 
Eiweifwiirfel von Solanum, so nehmen auch die von Scutellaria in Jod- 
jodkali-Lésung braune Farbe an, geben die Millon-Reaktion und lassen 
sich nach Fixierung mit Saurefuchsin rot farben. Man darf daher wohl 
annehmen, daf auch die .,Wiirfel“ von Scutellaria Eiweifkristalle sind. 
Ein einziges Mal wurde in der Scutellaria-Epidermis auch ein Kristall ge- 
funden, der nicht wiirfelférmig war und wahr- 
scheinlich dem rhombischen System angehért 
(Abb. 1 i). Er gab die Millon-Reaktion und glich 
auch in der GroRe den Virus-Eiweifkristallen 
von Lilium Henryi (Weber 1954). Es kommen 
demnach in der Scutellaria-Epidermis Eiweif- 
inhaltsk6érper in drei verschiedenen Formen vor: 
Eiweifspindeln, Eiweifwiirfel, Eiweifkristalle 
des rhombischen Systems. Diese Mannigfaltig- 
keit erinnert daran, da bei Kakteen die Virus- 


a a : é Abb. 3. Scutellaria altissima. 
Eiweifkérper ebenfalls in ganz verschiedener 


Epidermiszelle der  Blatt- 


Erscheinungsform auftreten kénnen. Darauf hat  oberseite mit zwei Eiweif- 


besonders Miliéié (1955) aufmerksam ge- wiirfeln. 
macht. 

Mit der Feststellung, da die Spindeln und Stabe der Scutellaria-Epi- 
dermis Eiweifreakiionen geben und sich auch sonst in vielfacher Hinsicht 
so verhalten wie die Virus-EinschluB-Eiwei®spindeln der Kakteen, wird 
die schon friiher aufgeworfene Frage (Weber 1955) wieder aktueller, 
ob die Scutellaria-Pflanzen, in denen die Eiweiffstaibe und -spindeln ge- 
funden wurden, etwa Virustrager sind. Weber (1953) hat schon einmal 
die Frage gestellt, ob alle Pflanzen mit Cytoplasma-Eiweifspindeln Virus- 
trager sind. Fiir Valerianella hat dies Thaler (1954) verneint, vor allem 
aus dem Grunde, weil in der Epidermis von Valerianella olitoria bei 
Pflanzen ganz verschiedener Provenienz die Eiweifspindeln stets zu be- 
obachten sind und weil auch andere Valerianella-Arten in der Blattober- 
haut regelmaBige Eiwei&spindeln enthalten. Von Scutellaria altissima 
wurden bisher nur Pflanzen aus dem Stadtgebiet von Graz untersudht. 
Alle besaBen sie Eiweiffspindeln, obwohl ihre ,.fundpunkte* nicht nahe 
beieinander sich befinden (SchloBberg, Leechwald, Botanischer Garten). 
Die Pflanzen weisen manchmal auf ihren Blattern weiBe Flecken auf, was 
sie urspriinglich in Verdacht brachte, sie seien viruskrank. Bei manchen 
Exemplaren sind die Tragblatter der Bliiten auffallend stark eingerollt, 
was normalerweise nicht der Fall ist. Die Mehrzahl der Pflanzen zeigt 
aber keinerlei Symptome, die man als Anzeichen einer Viruserkrankung 
deuten kénnte. Damit ist aber die Méglichkeit nicht ausgeschlossen, daB 
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Scutellaria altissima ein latenter Virustrager ist, der zwar keine makro- 
skopisch sichtbaren ,auRerlichen“ Krankheitssymptome aufweist, bei dem 
sich aber mikroskopisch ,,innerlich“ die Gegenwart des Virus durch das 
Auftreten der Eiweiffstabe zu erkennen gibt. Ob, wenn letzteres zutrifft, 
die Spindeln und vor allem die hexagonalen Eiweifkristalle direkt als 
Viruskristalle aufzufassen waren, miiBte ebenso unentschieden bleiben 
wie im Faille des Auftretens der EiweiBwiirfel bei Solanum (Kiéhler 1942, 
Fike u. Kohler 1943). 


Zusammenfassung 


Die Eiweifinatur der in der Blattepidermis von Scutellaria altissima 
auftretenden Spindeln und Stabe wurde wahrscheinlich gemacht. Bei dieser 
Pflanze finden sich, allerdings selten, in den Epidermiszellen auch hexa- 
gonale Eiweifkristalle. Ob diese Eiweif-Inhaltskérper als mikroskopische 
Symptome einer makroskopisch latenten Virusinfektion aufzufassen sind, 
blieb unentschieden. 
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Die Plastiden der Cerinthe-Epidermis 


Von 
Irmtraud Thaler 


Aus dem Pflanzenphysiologischen Institut der Universitat Graz 
Mit 2 Textabbildungen 


(Eingelangt am 22. August 1955) 


Protein-Kristalloide kénnen in Epidermiszellen vorkommen entweder im 
Cytoplasma oder im Zellkern oder aber in den Plastiden. In den SchlieR- 
zellen, die entwicklungsgeschichtlich der Epidermis zugehéren, fehlen aller- 
dings in der Regel diese Inhaltskérper, und zwar ist dies bisher bekannt 
sowohl fiir die Kristalloide des Cytoplasmas als auch fiir die des Karyo- 
plasmas (Kenda, Thaler, Weber 1951, Brat, Kenda, Weber 
1951). Ob bei Pflanzen, bei denen es die Plastiden der Epidermis sind, die 
Proteinkristalloide ausbilden, diese Fahigkeit den Plastiden der SchlieB- 
zellen fehlt, darauf wurde bisher kaum geachtet. In der folgenden kurzen 
Mitteilung wird iiber eine einschlagige Beobachtung an Cerinthe berichtet. 


Im Stengel von Cerinthe minor kommen in den Epidermiszellen lang- 
liche, an beiden Enden zugespitzte, blaRgriine Plastiden vor. Die fiir Pla- 
stiden ungewohnliche Gestalt wird ihnen anscheinend aufgezwungen durch 
einen farblosen, spindelférmigen Kérper, den sie umschlieBen (Abb. 1). Der 
Koérper ist nach Schimper ein Eiweifkristalloid. Die Zeichnung S c hi m- 
pers dieser eigenartigen Plastiden wurde in verschiedene Lehrbiicher auf- 
genommen (Molisch 1923, Fig. 119, Guilliermond, Mangenot et 
Plantefol 1933, Fig. 256). 

In der Stengelepidermis von Cerinthe sind — wenn auch relativ spar- 
lich Spaltéffnungsapparate vorhanden. Es ist also hier die Méglichkeit 
gegeben, die Chloroplasten der SchlieRzellen und die der gewéhnlichen 
Epidermiszellen hinsichtlich ihrer Gestalt und ihrer Einschliisse zu ver- 
gleichen. Es ergab sich dabei folgendes: Die Chloroplasten der Schliefzellen 
sind nicht langlich und zugespitzt wie der der anderen Epidermiszellen, sie 
sind vielmehr rundlich, scheibenférmig, genau so wie die Chloroplasten des 
subepidermalen Chlorenchyms. Was nun aber hier besonders hervorzuheben 
ist: Die Chloroplasten der Schliefzellen enthalten den Ko6rper, den 
Schimper als Eiweifkkristalloid bezeichnet, nicht. Die Plastiden der 
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Stomazellen bilden (bisweilen sehr reichlich) Stiirke aus, die Plastiden der 

gewohnlichen Oberhautzellen enthalten niemals Starke. Es besteht demnach 
bei Cerinthe minor zwischen den Pla- 
stiden der SchlieBzellen und der an- 
deren Epidermiszellen nicht nur ein 
ausgepragter Dimorphismus, sondern 
auch ein ausgesprochener Unterschied 
in der assimilatorischen Leistung 
(Abb. 2). 

Schimper hat den Einschluf- 
kérper der Chloroplasten der Ce- 
rinthe-Epidermis als Eiweifkristal- 
loid bezeichnet. Es darf nicht uner- 
wahnt bleiben, daB nach eigenen Fest- 
stellungen die Proteinnatur nicht gesi- 
chert erscheint. Positive Eiweifreak- 
tionen waren nicht mit Sicherheit zu 
erzielen, da sich bei letaler Schadigung 

Abb. 1. Cerinthe minor. Stengel- die ganzen Epidermiszellen rostbraun 

Epidermiszellen mit Chloroplasten. farben und eine spezifische Farbung 
der Plastideneinschliisse daher nicht 

eindeutig zu erkennen ist. Doppelbrechung konnte am .,Kristalloid* nicht 

mit Bestimmtheit ermittelt werden. Bei Vitalfarbung mit Rhodamin B trat 

der Einschlu8 nicht be- 

sonders in Erscheinung. 

was zugunsten seiner Ei- 

weifnatur sprechen 

kénnte. Der Versuch, den 

.Kristall* durch  Vital- 

fluorochromierung deut- 

licher hervorzuheben, wie 

dies nach Reiter (1955) 

bei Zellkernkristalloiden 

méglich ist. gelang nicht. 

Schon bei geringer Schi- 

digung der Zelle verlieren 

die Epidermisplastiden 

ihre charakteristische, 

langliche Gestalt. sie ku- 


geln sich ab; dabei wird Abb. 2. Cerinthe minor. Stengel-Epidermis- und 
deutlich sichtbar. da der SchlieBzellen. 

innere Teil der Chloro- 

plasten, der nunmehr wie eine kugelige Vakuole aussieht, nur von einer 
diinnen, griinen Plastidenschicht umhiillt ist. Diese Rindenschicht des 
Chloroplasten laBt eine feine, an der Sichtbarkeitsgrenze liegende Granu- 
lierung erkennen, es kann nicht gesagt werden, ob es sich dabei um die 


Granastruktur im Sinne von Schimper und Heitz handelt. 
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In alteren Stengeln findet man haufig besonders lange Plastiden: sie 
weisen in der Mitte eine Einschniirung auf (Abb. 1 b). Es liegt nahe, sie fiir 
Teilungsstadien zu halten. Die Frage bleibt offen, ob die Teilungen zu Ende 
gefiihrt werden; in diesem Falle mii®te auch der von Schimper als 
Kristalloid angesehene EinschluRkérper geteilt werden. 

Aber selbst wenn der Einschlu8 der Cerinthe-Plastiden wirklich — wie 
Schimper meint — ein Proteinkristalloid ist, so diirfte natiirlich der fiir 
Cerinthe minor ermittelte Befund nicht dahin verallgemeinert werden, daB 
den SchlieRzellenplastiden die Fahigkeit, Proteinkristalloide zu bilden, 
iiberhaupt fehlt. Es ist geplant, auch andere Pflanzen mit Kristalloiden in 
den Chloroplasten dahin zu untersuchen, ob diese EinschluRkérper in den 
Plastiden der SchlieBzellen fehlen. Stock (1892), Zimmermann (1893) 
fiihren ja eine Reihe von Pflanzen an, bei denen sie in den gewéhnlichen 
Epidermiszellen in den Plastiden Proteinkristalloide gefunden haben, ja der 
letztere gibt sogar an, er habe bei Bletia in einzelnen Fallen auch in den 
Chloroplasten der Spalt6éffnungsschlieBzellen ganz zarte, nadelférmige 
Kristalloide gesehen*. Eigene Untersuchungen konnten diesen Befund bis- 
her nicht bestitigen. 

Sollte, wenn auch nicht allgemein, so doch bei manchen Pflanzen, den 
Chloroplasten der Stomazellen die Fahigkeit, Eiweifkristalloide zu bilden, 
abgehen, so ware dies ein bisher nicht beachteter Ausdruck der Idio- 
blastennatur (Weber 1955) der SchlieBzellen. Es lieBe sich dann sagen: 
Der Protoplast der SchlieBzellen kann sich im Stoffwechsel aller seiner 


Organe von dem der iibrigen Epidermiszellen unterscheiden. Dies geht dar- 
aus hervor, da bei verschiedenen Pflanzen sowohl dem Cytoplasma als 
auch dem Karyoplasma und dem Plastidoplasma Eiweifkristalloide fehlen, 
die in den betreffenden Organen des Protoplasten der anderen Epidermis- 
zellen vorhanden sind. 


Zusammenfassung 


Die Chloroplasten der Stengelepidermis von Cerinthe minor unter- 
scheiden sich sowohl morphologisch als auch hinsichtlich ihrer Einschliisse 
von denen der iibrigen Oberhautzellen. 
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Eiweifkristalloide von Lilium tigrinum 


Von 
Irmtraud Thaler 
Aus dem Pflanzenphysiologischen Institut der Universitat Graz 
Mit 6 Textabbildungen 
(Eingelangt am 2. September 1955) 


In den Epidermiszellen des Fruchtknotens von Lilium Henryi hat 
Weber (1954, 1955) Eiweifkristalle gefunden, die vermutlich dem rhom- 
bischen System angehéren. Die Oberhautzellen der Zwiebelschuppen einer 
anderen Lilium-Art, namlich Lilium tigrinum, enthalten verschieden ge- 
formte Proteinkristalloide. Die folgende Notiz befaBt sich mit diesen Zell- 
inhaltsk6rpern. 

Ganz vereinzelt treten in der Zwiebelepidermis von Lilium tigrinum gut 
ausgebildete, relativ grofe Eiweifwiirfel auf. Hexagonale Proteinkristalle 
hat zuerst Cohn (1860) im subepidermalen Parenchym der Kartoffelknolle 
gesehen und als solche richtig erkannt. Diese Wiirfel wurden spiater fiir 
Solanum tuberosum wiederholt beschrieben (Literatur bei Kiister 1954, 
Reiter 1956), in anderen Pflanzen scheinen sie aber sehr selten vorzukom- 
men. Weber (1956) gibt sie fiir die Blattepidermis von Scutellaria altis- 
sima und Thaler (1956) auch fiir andere Scutellaria-Arten an. 

Viel haufiger sind in der Zwiebelepidermis Proteinspindeln und nadel- 
oder stabférmige Kristalloide zu sehen (Abb. 1 a, b, c und Abb. 2). Sie sind 
sehr verschieden grof, oft aber sehr lang und durchziehen die ganze Zelle. 
Die Eiweifspindeln, Fasern oder Nadeln liegen immer im Cytoplasma. Das 
Protoplasma strémt lebhaft. was an der Bewegung der besonders zahl- 
reichen ,,.Mikrosomen“* leicht zu erkennen ist. Ob diese Mikrosomen (das 
Wort im Sinne von Hanstein 1880 gebraucht) Chondriosomen oder 
Spharosomen (im Sinne von Perner 1953) sind, bleibt zu entscheiden. Die 
Cytoplasmastriange, die den zentral gelegenen Zellkern mit dem wand- 
standigen Protoplasma verbinden, sind zahlreich und breit: auch die Zahl 
der Mikrosomen ist grof. Es liegen Verhialtnisse vor wie in den virusinfizier- 
ten Zellen von Nicotiana (Zech 1952). 

Die Spindeln bestehen aus einer Grund- oder Zwischensubstanz, in die 
die Proteinfasern oder Stabe eingebettet sind. Entweder die Fasern er- 
strecken sich iiber die ganze Lange der Spindel (Abb. 3 a, b), oder es sind 
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kurze Eiweifkristalle, die in der Spindel in bestimmter Weise angeordnet 
sind. Die Kristalle liegen nicht nebeneinander, sondern alternieren, oder 
aber die Stabchen liegen genau ausgerichtet mit ihrer Langsachse parallel 
gestellt zu Paketen vereinigt. Die Pakete wechseln in der Langsachse der 














Abb. 1. Lilium tigrinum, Epidermiszellen der Zwiebelschuppe. a Eine grofe und 
zwei kleine Proteinspindeln. b Eine gebogene Eiweifspindel. c Aufer der Protein- 
spindel zwei Proteinkristalle. 


Spindel mit kristallfreier Grundsubstanz ab, die somit die .,Zwischen- 
streifen“ bildet. Dadurch bietet sich das eigenartige Bild der ,,Zebraspindel* 
(Abb. 6); ihr Anblick ist im Polarisationsmikroskop noch auffallender, da 
die Kristallpaketzonen intensiv doppelbrechend sind und daher hell auf- 
leuchten; die Zwischenstreifen sind nicht doppelbrechend und erscheinen 
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daher dunkel. Die Zebraspindeln von Lilium tigrinum gleichen im Aufbau 
und Aussehen vollkommen den ,,Viruseiweifspindeln mit Zonenstruktur*. 
wie sie Weber und Kenda 
(1952) fiir Opuntia subulata 
beschrieben und _ abgebildet 
haben. Ebenso wie bei dieser 
Kaktee kommen sie auch bei 
Lilium tigrinum sehr selten 
vor, viel seltener als die nicht 
zonierten Spindeln. Die pho- 
tographische Darstellung ist 
nicht leicht, weil die .,Zebra- 
spindeln“ meist gebogen sind 
und daher nur der Teil der 
Spindel scharf eingestellt wer- 
den kann, der in einer Ebene 
Abb. 2. Lilium tigrinum, Epidermiszelle der liegt (Abb. 6). AuBer den 
Zwiebelschuppe. Proteinfaserbiindel, zwei Zell- ..Zebraspindeln* wurden auch 
kerne. ..Zopfspindeln* beobachtet 
(Abb. 4). Bei diesen sind die 
Fasern zopfig verflochten, wie sie Weber und Kenda (1952) in den 
Epidermiszellen von Rhipsalis beschrieben haben. 
In einer Zelle lag eine 
Gruppe von _ Proteinkristall- 
chen in einem x-kérperartigen 
Plasmaballen (Abb. 5). 
SchlieBlich findet man, sel- 
tener in der Zwiebelschuppe. 
haufiger in der Fruchtknoten- 
epidermis, bei Lilium tigrinum 
auch die rhombischen Eiweif- 
kristalle, wie sie Weber fiir 
Lilium Henryi beschrieben hat. 
An den Proteinkristallen 
und Proteinkristalloiden, die 
bei Lilium tigrinum auftreten, 
sind vor allem zwei Dinge 
merkwiirdig: Erstens die groRe 
Mannigfaltigkeit der Form und 
zweitens die grofte Ahnlichkeit 4), 


3. Lilium tigrinum, Epidermis der 
mit den verschiedenartigen 


Zwiebelschuppe. a Schmale gestreifte Spindel. 


Proteineinschliissen, wie sie in b Breite gestreifte Spindel. 

den Zellen’ fiir viruskrank 

gehaltener Kakteen auftreten. Was die Verschiedenartigkeit der Form be- 
trifft, so wird man eine Lésung der Frage, welche Faktoren dafiir entschei- 
dend sind, kaum erwarten diirfen, bereitet doch schon die Aufklarung der 
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Bedingungen, unter denen die verschiedenen Formen der Caoxalatkristalle 
in der Pflanzenzelle entstehen, grofe Schwierigkeiten (F rey 1929). Was 
aber die Ahnlichkeit der Proteinkristalloide mit denen der viruskranken 
Solanaceen (Literatur bei Bawden 1950) und Kakteen (Weber u. 


Abb. 4. Abb. 5. 
Abb. 4. Lilium tigrinum, Epidermiszellen der Zwiebelschuppe. ..Zopfspindeln.~ 
Abb. 5. Lilium tigrinum, Epidermis der Zwiebelschuppe, Aggregat von Protein- 
kristallchen in einem x-kérperartigen Cytoplasmaballen. 


Kenda 1952, Molé-Bajer 1953, Miliéié 1954, Amelunxen 1955) 
betrifft, so ist besonders der identische Aufbau der .Zebraspindeln™ bei 
Kakteen und Lilium sehr auffallend. .Organoide* Zellinhaltskérper, wie 
Stirke- und Aleuronk6érner, sind nach Wiesner (1898) solche Gebilde. die 


Abb. 6. Lilium tigrinum, Epidermiszellen der Zwiebelschuppe. .Zebraspindeln.* 


in der Zelle in erblich fixierter, artspezifischer Form vom Cytoplasma ge- 
staltet werden. Es iiberrascht, daB Kérper so komplizierter Struktur wie 
die Zebraspindeln offenbar in vollkommener Gleichheit von ganz verschie- 
denen Pflanzen gebildet werden. Vielleicht lieRe sich dies so verstehen, dak 
der die Form fixierende Faktor in diesem Falle eben nicht das Protoplasma 
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der artverschiedenen Pflanzen ist. sondern daf ein gleiches oder doch ahn- 
liches Virus auch speciesungleiche Protoplasten dazu bringt, formgleiche 
,organoide” Inhaltskérper entstehen zu lassen. 

Auf jeden Fall kann die Proteinkérperbildung in Lilium doch wohl als 
Argument dafiir gewertet werden, daf diese Pflanze ein Virustrager ist, 
ebenso wie dies fiir die Kakteen angenommen wird, die solche Spindeln aus- 
bilden. Die Tatsache. da dieses Lilium kein aiuferlich auffallendes Sym- 
ptom einer Erkrankung zeigt. kann nicht dagegen angefiihrt werden, sind 
doch die Lilien vielfach symptomlose Virustrager (Literatur bei Kéhler u. 
Klinkowski 1954). Leider konnte die Methode von Eicke und K 6h- 
ler (1944) nicht angewandt werden, da keine virusfreien Lilien zur Ver- 
fiigung standen. 


Zusammenfassung 


In den Epidermiszellen der Zwiebelschuppe von Lilium tigrinum treten 
verschieden geformte Proteinkristalloide auf. Besonders merkwiirdig sind 
die ,,Zebraspindeln*, die in ihrer Struktur vollkommen denen gleichen, die 
in Kakteen gefunden wurden; sie werden fiir Virustrager gehalten. 
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Uber den schidigenden Einflu8 von Neutralrot 
auf Spirogyra-Zellen 


Von 
Elfriede Huber 


Aus dem Pflanzenphysiologischen Institut der Universitat Wien 
Mit 12 Textabbildungen 
(Eingelangt am 28. Mai 1955) 


Einleitung 


Es ist eine der Grundfragen der Vitalfarbung, ob die bei den Versuchen 
beobachteten Erscheinungen das Verhalten einer in voller Lebenstiatigkeit 
befindlichen Zelle wiedergeben oder ob sie Ausdruck einer nekrotischen 
Schidigung des Protoplasten sind. Schon P fe f fer (1886) wies die Vitalitat 
einer Farbung von Trianea-Wurzelhaaren mit Methylenblau durch Weiter- 
kulturen nach. Grohrock (1935) stellte ahnliche Versuche mit Pilzen an. 

In neuerer Zeit hat sich vor allem Strugger mit der Feststellung des 
Lebenszustandes von vitalgefarbten Zellen beschaftigt. Er stellte (1936) die 
Begriffe der .inturbanten, turbanten, perturbanten und disturbanten Far- 
bung” auf, die von zahlreichen anderen Autoren (vgl. Johannes 1941) 
iibernommen wurden. Er wies zuniachst (1936, 1938) fiir Rhodamin B bei 
Helodea, spater (1943) fiir Akridinorange bei Hefezellen die Inturbanz 
— also vollkommene Unschadlichkeit unmittelbar nach der Farbung und 
bei der Weiterkultur — nach. Als turbante Farbung bezeichnet er eine 
Farbung dann, wenn der Farbstoff die Zellen friiher oder spiiter in ihrer 
Weiterkultur hemmt. Nach lingerer Zeit treten Desorganisationserscheinun- 
gen an den Pflanzen auf, die zum Absterben fiihren. Mit Rhodamin 6 G hin- 
gegen zeigte er (1938), daff die Plastiden von Helodea bald nach der Farbung 
pathologische Verainderungen aufweisen, die Farbung also als perturbant zu 
bezeichnen ist. Strugger spricht von einer disturbanten Farbung, wenn 
schon wahrend der Farbstoffspeicherung die Zellen durch eine starke Gift- 
wirkung eines Farbstoffes letal geschadigt sind. 

In letzterer Zeit waren es vor allem Cholnoky (1937), Héfler (1947). 
Cholnoky und H6fler (1950), Loub (1951) sowie Héfler und 
Schindler (1955), die den nekrotischen Veranderungen nach Vitalfarbung 
eingehende Beachtung schenkten. 





492 Elfriede Huber 


Als einer der unschiadlichsten Farbstoffe gilt seit langer Zeit Neutra l- 
rot (vgl. Kiister 1928, Gicklhorn 1929), 

Auch in der franzésischen Schule spielt bei den Untersuchungen iiber 
die Wirkung der verschiedenen Farbstoffe auf pflanzliche Zellen die Frage 
der Vitalitat und Unschadlichkeit der Farbung eine grofe Rolle (vgl. 
Guilliermond 1930, Mangenot und Plantefol] 1933, Guillier- 
mond-Atkinson 19414, Dangeard 1947), wobei immer die Unschad- 
lichkeit des basischen Vitalfarbstoffes Neutralrot hervorgehoben wird. 
Guilliermond schreibt in seiner Arbeit .Sur la toxicité des colorants 
vitaux™ (1930): ..Ces résultats sont conformés dans l'ensemble a ceux que 
nous avions obienus pour la coloration vitale des cellules végétales réalisée 
sous le microscope, a savoir que cest le rouge neutre qui se montre de 
beaucoup le moins toxique des colorants vitaux du vacuome, tandis que le 
bleu de crésyl et surtout le bleu de Nil sont beaucoup plus toxiques.” 

Um so iiberraschender war der Befund, daB Neutralrot fiir 
Spirogyra ausgesprochen giftig ist. Nach Strugger also 
wiire die Farbung der Spirogyra-Zellen mit diesem Farbstoff als disturbant 
zu bezeichnen. Die Sonderstellung von Spirogyra wurde allerdings in mehr- 
fachen Arbeiten festgestellt. Weber (1952) hat gezeigt, daB bei Spirogyra 
Calcium zur Restitution des durch Plasmolyse gestérien Plasmalemmas 
notig ist. Eiselsberg (1937) schilderte, daf kleine Zusitze von Calcium- 
salzen die schadliche Wirkung reiner Salzlésungen, besonders von Alkali 
salzen, auf die Pflanzen aufhebt (vgl. Weber 1931, 1955, Hofmeister 
19357 und Héfler 1951, 1953). HOfler (1951) hat unter zahlreichen an- 


deren Objekten auch die Zellen von Spirogyra mit Natriumkarbonat be- 
handelt. Es trat hierbei das Bild der ..bunten Nekrose” in Erscheinung. Es 
waren also in einem Fadenstiick nebeneinander solche, die normale Plas- 
molysebilder zeigten, und andere, die nekrotisch waren. Bei starkerer Ein- 
wirkung gingen alle Zellen zugrunde. Fiir die folgende Arbeit ist vor allem 
der Befund von Héfler wichtig, da Spirogyra ein besonders zartes 
Plasmalemma besitzt. 


Es sei mir gestattet, meinem verehrten Lehrer, Herrn Prof. Dr. K. 
Hoéfler, unter dessen Leitung die vorliegende Untersuchung durchgefiihrt 
wurde, fiir die stete Anteilnahme und die liebenswiirdige Hilfe meinen 
aufrichtigsten Dank auszusprechen. Desgleichen sage ich den Herren Dr. H. 
Kinzel und Doz. Dr. H. Schindler fiir ihre Beratung und dauernde 
Bemiihung herzlichsten Dank. Herrn Dr. W. Url danke ich fiir die An- 


fertigung der Photos. 


I. Material und Methodik 


Das Material wurde wihrend einiger Institutsexkursionen nach Moosbrunn 
(siidlich von Wien) und in die Stockerauer Donauauen gesammelt, ferner lieferte 
der Wasserpark in Wien-Floridsdorf mehrmals frische Spirogyren. Weitere Proben 
verdanke ich Herrn cand. phil. W. Wimmer, der Aufsammlungen in Médling 
bei Wien durchfiihrte. Auch Algenmaterial aus dem Lunzer Gebiet, das Fraulein 
cand. phil. E. Fetzmann im September 1953 sammelte. wurde zu den Unter- 
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suchungen herangezogen!. Die Sammelflaschchen mit den Algenproben wurden in 
einem Flie®wasserbecken im Kalthaus des Instituts aufgestellt. Bei den Versuchen 
waren zwischen den frisch eingebrachten und den einige Zeit aufbewahrten Proben. 
soweit sie noch in offensichtlich gesundem Zustand waren. keine Unterschiede zu 
erkennen. 

Es wurden zwei Priparate des Farbstoffes Neutralrot verwendet: 1. Neutralrot 
von Dr. G. Griibler & Co., Leipzig. 2. Neutralrot von E. Merck, Darmstadt (.,In- 
dikatoren zur pH-Bestimmung 1369"). Zwischen den beiden Praparaten war kein 
Unterschied zu erkennen. Der Farbstoff wurde in Konzentrationen von 1 : 1000 bis 
1 : 100 Millionen angewandt. Die Farblésungen wurden mittels der iiblichen 
Phosphatpufferlésungen auf geeignete pH-Werte gebracht. Als Stammlésung diente 
eine m/15 Lésung von primaérem Kaliumphosphat, KH,PO,, und eine m/i5 Lésung 
von tertiirem Natriumphosphat, NasPO,, die nach untenstehender Tabelle (nach 
Kinzel 1953) gemischt und nach Zusatz einer entsprechenden Menge Farbstoff- 
stammlésung mit dest. (zum Teil auch bidest.) Wasser soweit verdiinnt, daf die 
Pufferlésung, wie iiblich, die Molaritat '/150 besaB. Aus den alkalischen Lésungen 
fallt der Farbstoff zumeist stark aus: sie wurden daher immer frisch hergestellt. 


Tab. 1. pH-Werte ungefarbter und gefarbter m/150 Pufferlésungen. 





Mischungsverhaltnis der Stammlésungen >H pH 
mit Farbstoff 


I 
ohne Farbstoff 


Phosphat primar Phosphat tertiar 1: 10.000 





10,5 
11,2 11,0 


Zur Durchfiihrung der Fiarbeversuche wurde jeweils eine kleine Probe der 
Spirogyra-Watte auf den Objekttriger gebracht. worauf nach Absaugen des iiber- 
schiissigen Wassers ein groBer Tropfen Farblésung zugesetzt und das Deckglas 
aufgelegt wurde. Nach Ablauf der sehr verschieden langen Farbezeiten wurde die 
dem pH der Farblésung entsprechende Pufferlésung bzw. Leitungswasser durch- 
gesaugt. In einzelnen Versuchen wurde der Farbstoff wahrend der Beobachtung 
zugesetzt, um so den Verlauf der Farbung besser beobachten zu kénnen. 

Als Lebensreagens diente Plasmolyse mit Traubenzuckerlésung (meist 0,7 mol). 

Der Farbton wurde bei den einzelnen Versuchen nach den .Kleinen Farb- 
meRtafeln nach Ostwald, Ausgabe C* festgelegt. Der dem iiblichen Sprach- 
gebrauch entnommenen Bezeichnung des Farbtones wird jeweils die Farbton- 
nummer nach Ostwald in Klammern hinzugefiigt. 


1 Die Spirogyren waren meist steril und konnten daher zumeist nicht bestimmt 
werden. Nur eines meiner Objekte konnte von Dr. Lenk als Spirogyra majus- 
cula (Kiitz.) identifiziert werden (vgl. Lenk 1954, S. 154). Bei einer anderen Art 
diirfte es sich um Spirogyra crassa handeln. 
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II. Aufnahme und Speicherung des Neutralrots durch die Zellen 
von Spirogyra 


Das typische Firbebild, das sich durch Behandlung der Zellen etwa mit 
einer Farbstofflésung 1: 10.000 in Leitungswasser erzielen lat, ist unge- 
fahr folgendes: Anfangs erscheint das ganze Zellinnere schwach diffus rosa 
(ea 11) gefirbt. Nach kurzer Zeit (einige Sekunden bis wenige Minuten) 
treten einerseits unbewegliche violette (gc 10) Kriimel auf, die im Plasma 
zu liegen scheinen, andererseits winzige hellviolett (ea 12) gefairbte Trépf- 
chen, die lebhafte BMB zeigen und sich offenbar in der Vakuole befinden. 
Diese Trépfchen nehmen rasch an Volumen und Zahl zu. Sie verkleben 
schlieBlich untereinander, wobei sich sowohl ihre runde Form als auch die 
Bewegung allmahlich verlieren, so daf sie schlieBlich von den urspriinglich 
im Plasma aufgetretenen Kriimeln nicht mehr zu unterscheiden sind. In die- 
sem Zustand erscheint die Zelle dicht mit rotvioletten Kriimeln erfiillt und 
laRt sich zumeist noch plasmolysieren, wenn auch mit konkaver Form. Die 
Lokalisation der Kriimel ist etwas unsicher. Czaja (1936) nimmt an, daf 
sie sowohl im Plasma als auch im Zellsaft (vielleicht der Vakuolenwand 
anhaftend) liegen. Die Abnahme der Beweglichkeit diirfte wohl am ehesten 
durch die Verklebung der Trépfchen untereinander erklarlich sein. Es ist 
im Verlauf dieses Vorganges oft zu beobachten, daf die untereinander ver- 
klebten Trépfchen bereits still liegen, wihrend andere, noch isoliert ver- 
bliebene, ihre lebhafte Bewegung fortsetzen. Die beschriebenen gefirbten 
Trépfchen sind jedoch nicht identisch mit den zumeist in Spirogyra-Zellen 
praformierten Gerbstoffblaschen. Die letzteren farben sich mit Neutralrot 
ebenfalls rasch an und sind von den zusatzlich im Vakuolenraum aus- 
fallenden Trépfchen, die sich im Zuge des beschriebenen Vorganges um- 
wandeln und festsetzen, in spateren Farbestadien nicht mehr zu unter- 
scheiden. Bei Mougeotia firben sich lediglich die praformierten Gerbstoff- 
blischen, die hier gréfRer sind als bei Spirogyra, und es fallen aus dem 
Zellsaft keine zusitzlichen Farbniederschlage aus. Eine bleibende schwache 
Diffusfarbung der Vakuolen war im allgemeinen nur dann zu beobachten, 
wenn die Farbstoffkonzentration so niedrig gehalten wurde, daft der Fiarbe- 
vorgang iiber das geschilderte Anfangsstadium nicht hinauskam. Starkere 
Diffusfarbung konnte hingegen in einigen Spezialfallen beobachtet werden, 
z. B. an kopulierenden Spirogyren. Hier lagen in den in Bildung begriffe- 
nen Kopulationskanalen haufig kleine Vakuolen, die sich mit Neutralrot 
diffus violett anfarbten. Ferner sind in solchen Zellen, die an geschadigte 
Zellen oder Zellfadenenden anschlieBen, oft diffus gefarbte Vakuolen zu 
beobachten, weiters an den Stellen, wo im Praparat zwei Faden iiber- 
einanderliegen und so einen gewissen Druck aufeinander ausiiben. 


Die Plastiden der Spirogyra-Zellen sind rinnenférmig. Das Plasma, das 
diese Rinnen, die aufen von der Zellwand begrenzt werden, erfiillt, weicht 
in seiner kolloidaien Beschaffenheit von der des iibrigen Cytoplasmas ab 
(vgl. Czurda 1932, Sakamura 1933, Schindler 1938). In Uberein- 
stimmung dazu konnte ich auch in einigen Fallen Unterscheidungen beziig- 
lich der Farbstoffspeicherung treffen. Bei Zellen von Spirogyra crassa nam- 
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lich, die mit Neutralrot 1: 10.000 in Wiener Leitungswasser (pH ~ 7,8) 
gefiirbt worden sind, hob sich oft das .,.Rinnenplasma™ durch einen dunk- 
leren Farbton vom iibrigen Plasma ab. Dies ist zugleich ein Beweis dafiir, 
daf der Farbstoff zumindest teilweise im Plasma gespeichert wird. 
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“idea 6 
Abb. 2. Abb. 3. Abb. 4. 


Abb. 1. Spirogyra sp., unbehandelte Zelle. 
Abb. 2. Gleiche Zelle mit Neutralrot 1 : 10.000, pH = 10,5, gefarbt und nach 5 Min. 
mit 0.7 mol Traubenzucker behandelt. Zelle tot. — Ch Chlorophyllbander, 
Pl Plasmawandbelag, P Pyrenoide, Zw Zellwand. 


Abb. 3. Spirogyra majuscula, mit Neutralrot 1: 10.000, in Leitungswasser 
(pH ~ 7,8) 3 Min. gefarbt. 

Abb. 4. Gleiche Zelle 15 Min. gefarbt. Ebenso, 15 Min. gefarbt, dann mit 0,7 mol 

Traubenzucker behandelt, Zelle tot. — Gf Gerbstoffallung, K Kern. Kt Kerntasche. 


In sauren Farblésungen farbt sich vor allem die Zellwand an. Die Quer- 
winde sind stets starker gefarbt als die Langswiande. Auch in diesen sauren 
Lésungen kommt es daneben noch zu den beschriebenen Farbeerscheinungen 
im Zellinneren (die sauerste untersuchte Stufe hatte pH ~ 4,6). Die Zell- 
inhaltsfarbung kommt iibrigens in diesen sauren Farblésungen auch dann 
noch zustande, wenn man die Farblésung so stark verdiinnt (1 : 100.000). 
daf die Zellwandfarbung ausbleibt. Nur die Querwinde farben sich in 
dieser Lésung noch leicht violeit. 
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Das Hauptergebnis meiner Versuche liegt nun, wie bereits erwahnt, 
darin, da diese Farbevorginge fiir Spirogyra — und nur fiir diese — 
keineswegs unschadlich sind. Schon kurze Zeit nach der Behandlung mit 
Neutralrot zeigen die Zellen Anzeichen von schweren Schidigungen. Wiah- 
rend andere gerbstoffhaltige Zellen, wie von Mougeotia und Zygnema, den 
Farbstoff ohne weiteres vertragen und bei Plasmolyse schéne konvexe 
Rundungen erkennen lassen, sind die Zellen von Spirogyra schon kurz nach 
Zusatz des Farbstoffes entweder iiberhaupt nicht mehr plasmolysierbar 
oder zeigen krampfige konkave Formen (Abb. 1, 2). 

Aber auch ohne Anwendung eines Plasmolytikums lassen sich die 
Nekroseerscheinungen deutlich erkennen. 

Die ersten Anzeichen einer Giftwirkung an Spirogyra-Zellen durch 
Neutralrot sind an den Chloroplasten sichtbar. Im Anfang kommt es zu einer 
Stérung der Lage und Form der Chloroplastenbander. Die Randlappen und 
feinen Verzweigungen und Ausstiilpungen der Plastiden verschwinden all- 
mahlich, die Bander werden ganzrandig, die Oberflache der Chloroplasten- 
bander wird verringert. Die Einheitlichkeit des Chloroplastenbandes wird 
gestért, es kommt zur Chloroplastentrennung und fast vollkommenen Ab- 
lésung vom Plasmawandbelag (Abb. 3, 4). Hierauf folgt eine Chloroplasten- 
kontraktion, die einzelnen Stiicke der Bander runden sich ab und zerfallen 
tropfenartig (Abb. 6). 

Yamaha und Suita (1940) schildern ahnliche Verinderungen an den 
Chloroplasien der Spirogyra-Zellen unter dem Einflu® verschiedener Salz- 
lésungen. Sie zeigten, dal ..verschiedenartige Salze, wie sie auf gebriauch- 


liche Nahrfliissigkeiten sowie Pufferlésungen Anwendung finden, wenn 
jedes einzeln wirkt, auf die Spirogyra-Protoplasten nicht geringen schadi- 
genden Einflu® ausiiben” (I. c.. S. 371), wobei es sich um eine Anionen- 
wirkung handelt. Sie fiihren als verschiedene Stadien von Struktur- 
anomalien vier Punkte an: 


1. Strung der spiraligen Anordnung der Chloroplasten. 

2. Chloroplastentrennung. 

3. Chloroplastenkontraktion. 

4. Chloroplastendisintegration, wobei es zur OberflachenvergréRerung 
oder -verminderung kommen kann. Hierauf erfolgt tropfiger Zerfall oder 
Quellung der Chloroplasien (vgl. Yamaha und Suita, S. 372, Schind- 
ler 1938, Kiister 1951, Cholnoky 1937). 

Einige Schadigungen treten also auch bei andersartigen Einwirkungen 
auf die Spirogyra-Zellen auf. 


Ill. Einflu8 von Neutralrot auf die Gestalt der Zellkerne 


Besonders auffallige Verainderungen sind an Zellkernen zu beobachten. 
Auch hier besteht iibrigens interessanterweise eine Parallele zu den von 
Yamaha und Suita beschriebenen Erscheinungen. 

Die im folgenden wiedergegebenen Beobachtungen beziehen sich zumeist 
auf Spirogyra majuscula (Kiitz.). Bei dieser Art ist der Zellkern auch im 
lebenden Zustand sehr gut zu sehen. Er besitzt ellipsoidische Gestalt und 
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liegt in einer spindelf6rmigen Kerntasche, die durch zahlreiche Plasma- 
fiden mit dem Plasmawandbelag verbunden ist (Abb. 3, 7). 

Nach der Einwirkung von Neutralrot macht der Zellkern sehr rasch ver- 
laufende und irreversible Formveranderungen durch. Bei Spirogyra majus- 
cula zeigen sich diese Erscheinungen bereits nach 20 Sekunden langer Ein- 
wirkung von Neutralrot 1: 10.000 in Wiener Leitungswasser. Es kommi hier 
zu einer Abrundung von Kerntasche und Kern und parallel damit zu einem 


Abb. 5. Spirogyra majuscula, intakte Abb. 6. Gleiche Zelle mit Neutralrot 
Zelle, mit quer linsenférmigem Zellkern 1: 10.000, pH =~ 6.4, 10 Min. gefarbt. 
in Kerntasche liegend, diese durch Kern und Kerntasche abgerundet. 
Plasmafaiden mit Plasmawandbelag in 

Verbindung. 


ZerreiBen der Plasmafaden, die die Verbindung mit dem Plasmawandbelag 
herstellten. Es ist dabei zunichst nicht festzustellen, welcher dieser beiden 
Vorginge Ursache und Wirkung ist. ob also primar die Plasmafiden zer- 
reifen und die durch sie ausgespannt gewesene Kerntasche samt Kern 
durch elastische bzw. Oberflachenspannungskrafte eine runde Form ein- 
nimmt, oder aber, ob der Kern sich aktiv rundet und dadurch die Plasma- 
fiiden zerreiBt (Abb. 6). Wurden die Zellen nach drei Minuten Farbstoff- 
einwirkung mit 0,7 mol Traubenzucker behandelt, dann kam es zunachst 
zu einer Abhebung des Plasmas an den Langswinden, sodann zur Schrump- 
fung der Protoplasten. Die Zellen waren alle tot (Abb. 8). 

Ahnliche Erscheinungen zeigten auch Zellen einer anderen Spirogyra- 
Art. In manchen Fallen weisen die Zellkerne gleichlaufend mit der Ab- 
rundung eine betrachtliche Quellung auf (Abb. 3). 

Protoplasma, Bd. XLV/3 41 
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In einem weiteren Versuch wurden Spirogyra-Faden fiinf Minuten lang 
mit einer Neutralrotlésung 1: 100.000, pH ~ 11, behandelt und nach dieser 
Zeit wieder in Standortwasser zuriickgebracht. Beobachtungen nach 6 bis 
12 Stunden zeigten, daf sich die runde Form der Zellkerne nicht verandert 
hatte. Hierauf wurden die Zellen mit 0.7 mol Traubenzucker behandelt — 
es waren krampfige Plasmaabhebungen zu beobachien. Die Zellen waren 
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Abb. 8. 
Abb. 7. Spirogyra crassa, normale Zelle, mit quer linsenférmigem Zellkern. 


Abb. 8. Gleiche Zelle mit Neutralrot behandelt, 1 : 10.000, pH ~ 7,5, 3 Min. gefarbt. 
dann mit 0,7 mol Traubenzucker behandelt. Zelle tot. 


durchwegs tot. Die Abrundung der Zellkerne ist also nicht 
reversibel. 

Es sei nochmals hervorgehoben, da der gleiche Farbstoff sich Zellen 
anderer Algen gegeniiber als véllig ungiftig erwies. 


IV. Analyse der Giftwirkungen 


Die beschriebenen Versuche waren hinsichtlich der Frage nach der Ur- 
sache der Giftwirkung noch nicht eindeutig. Die verwendeten Lésungen 
enthielien ja einerseits die zur Herstellung des Puffers verwendeten Salze. 
andererseits den Farbstoff in den verschiedenen Erscheinungsformen, nam- 
lich als Kation und als Farbbase. 

Die Méglichkeit einer schidigenden Wirkung der Puffersalze war nicht 
von vornherein auszuschlieBen, da Yamaha und Suita in _ ihrer 
Arbeit ..Uber die Wirkung verschiedener Pufferlésungen auf die Spirogyra- 
Zellen™ (1940) iiber den schidigenden Einflu® einiger Salze berichten. Auch 
Benecke (1907) sowie Eiselsberg (1937) stellten fest, da® Spirogyren 
gegen reine Lésungen von Alkali- und Erdalkalisalzen empfindlich sind. 
Ich behandelte also mein Versuchsmaterial auch mit reinen Pufferlésungen. 
konnte aber keine merkliche Schadigung feststellen, die Zellen blieben 
durchwegs gut plasmolysierbar. Die in der Vitalfarbetechnik allgemein ver- 
wendeten Phosphatpuffer scheinen also den Lebenszustand von Spirogyra 
nicht zu beeintrachtigen. Ubrigens traten die geschilderten Schadigungen 
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mit Neutralrot nicht nur in gepufferten Farblésungen auf, sondern auch 
mit solchen, die mit Leitungswasser oder destilliertem Wasser hergestellt 
worden waren. 

Hingegen zeigte sich eine deutliche Abhangigkeit von der Farbstoff- 
konzentration und vom pH-Wert der Lésung (Abb. 9, 10). 

Behandelt man die Zellen mit einer starkeren Neutralrotlésung, dann 
geht die Speicherung stetig weiter, bis eine dunkelviolette Farbténung er- 
reicht wird. Die irreversible Schadigung tritt aber bereits viel friiher ein. 
Bei geringeren Farbstoffkonzentrationen hingegen gehen aus begreiflichen 
Griinden sowohl Speicherung als auch Schiidigung langsamer vor sich. 
Wihrend bei einer Konzentration von 1 : 10.000 die irreversiblen Verande- 
rungen bereits nach 20 Sekunden festzustellen sind, treten sie in einer Kon- 


Tab. 2. Abhdngigkeit der schidigenden Wirkung einer Neutralrotlésung 1 : 100.000 
von den pH-Werten. 





Farbezeit 


pH um 





4,6 


5,5-—5,0 
Aqua dest. 


6,4 


zentration von 1 : 100.000 erst nach 1 bis 10 Minuten ein. In noch schwiache- 
ren Konzentrationen verbleiben die Zellen lange Zeit hindurch ungeschadigt - 
(Abb. 11, 12). 

Interessant ist nun, dal bei den schwicheren Farbstoffkonzentrationen 
die schidigende Wirkung deutlich vom pH-Wert der Lésung abhingt. Die 
diesbeziiglichen Versuchsergebnisse sind in vorstehender Tabelle 2 zusam- 
mengefakt. 

Die erste senkrechte Spalte gibt die pH-Werte der betreffenden Farblésungen 
wieder. Der Kopf der Tabelle enthalt die Farbezeiten in Minuten. Bei jedem Ver- 
such wurde der Grad der Schaédigung nach zwei verschiedenen Methoden ermittelt. 
Einerseits wurde die Plasmolysierbarkeit in 0,7 mol Traubenzuckerlésung gepriift. 
andererseits die Gestalt der Zellkerne. Die mit P iiberschriebenen Kolonnen geben 
jeweils die nach der ersten Methode (Plasmolyse), die mit K_ iiberschriebenen 
Kolonnen die nach der Kerngestalt ermittelten Schadigungsgrade wieder, und zwar 
nach folgenden Abstufungen: 


41* 
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Plasmolyse: Kerngestalt: 
alle Zellen konvex plasmolysiert alle Kerne langlich 
ca. % tot, krampfige Plasmolyse einige Kerne rund 
4 tot viele Kerne rund 
tot fast alle Kerne rund und gequollen 
alle Zellen tot. alle Kerne rund und stark gequollen. 


Das wichtige Ergebnis dieser Versuche besteht darin, da die alkalische 
Lésung des Farbstoffes weniger stark schiidigt als die saure. Besonders bei 
L kurzen Farbezeiten ist 

dieser Befund deutlich. 
Bekanntlich kann das 
Neutralrot als schwache 
Base in zweierlei Erschei- 
nungsformen  auftreten: 
als Kation und als Farb- 
base. Der relative Anteil 
dieser beiden Formen ist 
dabei durch den pH-Wert 
der Lésung bestimmt. 
Neutralrot hatseine Halb- 
wertsstufe bei pH =~ 7.4, 














an diesem Punkte liegen 

also Kation und Farbbase 

zu gileichen Anteilen in 

der Lésung vor. Wird die 

Loésung alkalischer. dann 

iiberwiegt die Farbbase. 

wird sie saurer, dann ist 

Abb. 9. Abb. 10. das Kation vorherrschend 

Abb. 9. Spirogyra majuscula, unbehandelte Zelle. (val. een dex 

Abb. 10. Gleiche Zelle mit Neutralrot 1 : 10.000, einschliigigen chemischen 

pH ~ 11,0, 1 Min. gefarbt, dann in 0,7 mol Trauben- Literatur bei Kinzel 

zucker. Zelle lebt, leichte Gerbstoffallung. — V Kon- 1954). Die gefundene Ab- 

trahierte Teilvakuole. hangigkeit der schadigen- 

den Wirkung des Neutral- 

rots vom pH-Werit der Farblésung (héhere Giftigkeit der sauren Lésung) 

weist also darauf hin, daR die Kationen des Farbstoffes 

der eigentlich giftige Anteil sind. Ob die Farbbase nur 

schwacher oder gar nicht schadigt, laBt sich kaum feststellen, da einerseits 

auch in alkalischen Farblésungen geringe Anteile von Kationen enthalten 

sind, andererseits und vor allem aber aus den ins Plasma und in den Zellsaft 

eingedrungenen Farbbasenmolekiilen dort Kationen gebildet werden. die 
dann ebenfalls ihren schaidlichen Einflu® ausiiben kénnen. 

Dem entspricht auch die Tatsache, daf nach langerer Farbezeit die pH- 

Unterschiede verwischt werden. Nach 20 Minuten sind auch in einer Lésung 

1 : 100.000 in allen pH-Stufen die Zellen durchwegs tot (sie sind meist iiber- 
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haupt nicht mehr plasmolysierbar). Behandelt man die Zellen hingegen mit 
einigen anderen Farbstoffen, dann sind sie nach dieser Zeit noch vdéllig 
intakt und ergeben, mit verschiedenen Plasmolyticis behandelt, normale 
konvexe Plasmolysebilder. Dariiber berichtet kurz das nachste Kapitel. 


Es ist wohl kaum méglich, Aussagen iiber den spezifischen Mechanismus 
der Giftwirkung zu machen. Bemerkenswert erscheint aber in diesem Zu- 
sammenhang die, wie be- 
reits erwahnt, von H 6 f- N - 
ler (1953) festgestellte 
Tatsache, da das Plasma- 
lemma von _ Spirogyra 
gegeniiber anderen Algen 
sehr zart ist. Es ist durch- 
aus anzunehmen, daft die 
hohe Empfindlichkeit von 
Spirogyra durch diese be- 








sondere Organisation der 
Plasmagrenzschicht mit- 
bedingt wird. Héfler 
gibt an (1953, S. 341), daB 
das Plasmalemma_ von 
Spirogyra durch plasma- 
schidigende, _wasserlis- 
liche Stoffe leicht iiber- 
rannt wird. Dies kénnte 
fiir die Kationen des 
Neutralrots zutreffen. Die 
Giftwirkung des Neutral- 2 ee 
rots kann aber nicht al- ae ts 

lein auf der Zartheit des $ 

Plasmalemmas  beruhen. CS ae 
Die Schadigung tritt ja 


é ‘ Abb. 11. Abb. 12. 
auch im alkalischen Be- se : eae 
: ; ; ? Abb. 11. Spirogyra majuscula, mit Neutralrot 
reich spezifisch bei Spiro- 


1: 100.000, pH ~7,5, 20 Min. gefiarbt, dann in 
gyren ein, in einem pH- 0,7mol Traubenzucker. Zelle letal geschadigt. 
Bereich also, in dem = Abb. 12. Desgl. mit Neutralrot 1 : 100.000. 
die reichlich vorhandenen pH ~ 11.0, 2 Min. gefarbt, nur leicht geschadigt. 
Farbbasenmolekiile das Kern noch normal. — Kf schwache Kriimelfallung. 
Protoplasma aller Zellen 
auf dem Lipoidwege durchdringen kénnen. Trotzdem kommt es bei anderen 
Algen zu keiner Zellschadigung. Es ist daher anzunehmen, daf Neutralrot 
(und zwar wohl in Form seines Kations) fiir das Protoplasma von Spirogyra 
eine streng spezifische Giftwirkung besitzt. Die Méglichkeit 
einer raschen Schidigung auch in sauren Farblésungen wird aber gewif 
auf die Zartheit des Plasmalemmas und eine dadurch bedingte pathologische 
Intrabilitat fiir Farbkationen zuriickzufiihren sein. 
































Elfriede Huber 
V. Versuche mit verschiedenen anderen Farbstoffen 


Neben den Versuchen mit Neutralrot wurden auch solche mit einigen 
anderen Farbstoffen durchgefiihrt, um vergleichende Betrachtungen an- 
stellen zu kénnen. Ich wihlte einige der in der Vitalfarbeliteratur der letz- 
ten Zeit am hiaufigsten vorkommenden Farbstoffe. 


1. Brillanteresylblau 


Dieser Farbstoff unterscheidet sich vom Neutralrot durch einen mehr in 
den alkalischen Bereich verschobenen Umschlagspunkt (etwa pH ~8—9, 
nach Drawert 1940). Angewandt wurden Lésungen von der Konzen- 
tration 1: 10.000. Im sauren Bereich ist nur eine blaue (ne 13) Zellwand- 
farbung sichtbar. Oberhalb pH ~8 wird das Zellinnere gefarbt, bei noch 
héherem pH (ungefahr 10—i2) dringt der Farbstoff sehr rasch ein. Die 
praformierten Gerbstoffkérnchen erscheinen griinblau gefarbt. Die Vakuo- 
len sind anfangs hellblau und reichern den Farbstoff innerhalb etwa zehn 
Minuten soweit an, bis sie einen dunkelblauen (nc 14) Farbton zeigen. Auch 
hier erscheinen in den Vakuolen bald kleine blaue Trépfchen, die in BMB 
tanzen. Die Zellen zeigen noch nach 24 Stunden, mit 0.7 mol Traubenzucker 
behandelt, gréBtenteils normale Plasmolyse. Das Brillantcresylblau ist also 
fiir Spirogyren weit weniger schadlich als das Neutralrot. 


2. Toluidinblau 


Hier liegt der Umschlagspunkt noch weiter im alkalischen Bereich, etwa 
bei pH ~ 9,5—10, nach Drawert 1940. Dementsprechend lat sich der 
Umschlag von Membran- zu Vakuolenfarbung erst bei pH ~ 10 beobachten. 
Verwendet wurden Lésungen 1 : 10.000. Zellwandfarbung im sauren und 
schwach alkalischen Bereich ergibt einen blauen (ne 12) Farbton. Aus stark 
alkalischen Farblésungen heraus farben sich die praformierten Gerbstoff- 
kérnchen dunkelblau bis blaugriin. Beiderseits der Chloroplastenbinder 
sah ich gelegentlich deutlich verstarkte Farbstoffanreicherung im Plasma. 
Die Vakuole zeigt auch hier wiederum anfanglich Diffusfarbung mit aus- 
fallenden kleinen Entmischungstrépfchen, die sich spiiter zu gré8eren Trop- 
fen vereinigen. In einigen Fallen behandelte ich gefarbte Zellen mit 
m/100 NH,. das seit Ho fler 1947a zur Unterscheidung von lonenspeiche- 
rung und chemischer Bindung im Zellsaft dient (vgl. H6fler u. Schind- 
ler 1955). Nach einer Einwirkungsdauer von 10 Minuten waren die Zellen 
nach wie vor gefarbt. jedoch hatten sich die Entmischungstrépfchen im 
Zellsaft aufgelést. Zur Beurteilung des Lebenszustandes wurden die 10 Mi- 
nuten lang gefirbten Algen nach 24stiindigem Aufenthalt in farblosem 
Puffer mit 0.7 mol Traubenzucker behandelt. sie zeigten durchwegs normale 
Plasmolyse. wurden also durch die Einwirkung dieses Farbstoffes nicht 
geschadigt. 

3. Methylenblau 


Methylenblau ist ein Farbstoff, der besonders leicht Ionen bildet und 
nur in extrem alkalischem Milieu zum Ubergang in die Farbbase zu be- 
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wegen ist. Er ist weit giftiger als die beiden vorgenannten blauen Farb- 
stoffe. Bereits Pfeffer (1886) beschrieb die Farbung von Spirogyren mit 
diesem Farbstoff. Spater untersuchte Cholnoky (1937) eingehender den 
Fairbe- und Nekroseverlauf bei Spirogyren mit Methylenblau. Er fand, dab 
nach langerer Einwirkungsdauer Methylenblau eine Vergiftung der Zelle 
hervorruft. In den Anfangsstadien verschwinden die feinen Verzweigungen 
der Plastiden. Spater wird meist die Einheitlichkeit des Chloroplasten auf- 
gehoben. Die einzelnen Teile des zerfallenden Plastiden zeigen das Besire- 
ben, sich abzurunden. Bei Plasmolyse runden sich die farblosen Partien 
regelmaig konvex ab, die gefarbten Teile zeigen dagegen unregelmafige 
Konturen (Krampfplasmolyse). In meinen eigenen Versuchen erschienen die 
Spirogyren nur recht wenig geschadigt, wenn sie mit Methylenblau 1 : 10.000 
pH ~ 11.6 10 Minuten lang gefarbt und nach einstiindigem Aufenthalt in 
farblosem Puffer mit 0.7 mol Traubenzucker behandelt wurden. Nur einige 
Zellen waren abgestorben. Die Farbung der Zellwande gibt blaue (ne 13) 
Tone. Besonders die Querwande farbten sich bis in den hochalkalischen 
Bereich hinein. Dort farbten sich auch die Vakuolen diffus hellblau (la 14). 
wobei sich dunklere Trépfchen (pe 14) abschieden. 


4. RhodaminB 


Dieser Farbstoff ist hingegen eine sehr schwache Base. Er liegt in allen 
iiblichen pH-Stufen als Farbbase vor und bildet nur in extrem sauren 
Lésungen Kationen. Deshalb kann er in leeren Zellsaften, die nach H 6 f- 
ler nur mit Hilfe des lonenfallenmechanismus basische Farbstoffe an- 
reichern, nicht gespeichert werden (vgl. Kinze| 1954). Nur volle Zellsafte, 
solche also, die den Farbstoff durch chemische Bindung an vorhandenen 
Speicherstoffen festlegen kénnen, vermégen das RhodaminB anzureichern. 
Auch bei dem Zellsaft von Spirogyra ist dies der Fall (vgl. H6fler u. 
Schindler 1955). Die Zellen erschienen sehr bald mit violetten (la 11) 
Kriimeln dicht erfiillt. Im Anfangsstadium zeigten sich daneben in starker 
BMB befindliche winzige Trépfchen, die spiter ebenfalls in die kriimelige 
Ablagerung iibergingen. 

Im Fluoreszenzmikroskop leuchteten solche Zellen stark rot. Nach ein- 
stiindigem Aufenthalt in Leitungswasser nach einer 10 Minuten langen 
Farbung mit Rhodamin B blieben die Zellen véllig normal. Keine Struktur- 
anomalien bei Chloroplasten waren zu erkennen. Die Zellen lieBen sich 
mit 0.7 mol Traubenzucker normal plasmolysieren. 


5. Akridinorange 


Dieser von Strugger 1940 in die Vitalfarbetechnik eingefiihrte 
Fluoreszenzfarbstoff erfreut sich in der neueren Literatur gréBter Beliebt- 
heit. Strugger 1944 wies in eingehenden Untersuchungen die Unschadlich- 
keit des Farbstoffes fiir Hefezellen nach. Er ist freilich darin nicht unwider- 
sprochen geblieben. Bogen und Keser 1954 geben an, daf Behandlung 
mit Akridinorange bei den Hefezellen betrachtliche Stoffwechselstérungen 
auszulésen vermag. Es ist natiirlich zu erwarten, daB die Einfiihrung eines 
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zellfremden Stoffes die Stoffwechselvorginge nicht unbeeinflu@t lassen wird. 
Es ist aber doch zu fragen, ob es sich hier um eine wirkliche Schadigung 
oder nur um ein elastisches Ausweichen des Stoffwechsels handelt, das eine 
weitere Lebenstatigkeit und eventuelle Vermehrung der Zelle durchaus 
offenlaBt. Strugger wies jedenfalls in seinen Versuchen einwandfrei 
nach, daf sich Hefezellen, die mit Akridinorange gefarbt sind, weiter ver- 
mehren kénnen. 

Auch in meinen eigenen Versuchen lief sich eine so starke Schadigung 
der Zelle, wie sie mit Neutralrot eintrat, nicht nachweisen. Der Farbstoff 
wurde in der Konzentration 1 : 10.000 angewandt und ergab bei pH ~ 11,0 
nach 10 Minuten langer Farbung eine — im Hellfeld betrachtete — hell- 
braune Gerbstoffallung. Im UV-Licht fluoreszierten die Niederschlige rot. 
Nach einstiindigem Aufenthalt im farblosen Puffer wurden die Zellen mit 
0.7 mol Traubenzucker behandelt, sie zeigten durchwegs normale konvexe 
Plasmolysebilder. 

Zusammenfassung 


Die Spirogyra-Zellen reichern den basischen Farbstioff Neutralrot im 
alkalischen Bereich sowohl im Zellsaft als auch im Plasma an, ebenso farben 
sich die praformierten Gerbstoffblaschen. 

Es zeigte sich, daf die Spirogyra-Zellen gegeniiber Neutralrot iiberaus 
empfindlich sind. Auch bei der kurzen Einwirkungsdauer von 1 Minute 
lieRen die Zellen bereits nekrotische Veranderungen erkennen. Es handelt 
sich hierbei um Veranderungen der Gestalt der Zellkerne, Verlagerung und 
Zerfall der Chloroplasten sowie schlieBlich vélliges Absterben der Zellen. 

Die Phosphatpufferlésungen waren nicht die Ursache der Zellschaidigung. 

Bei schwachen Farbstoffkonzentrationen sind die alkalischen Farb- 
lésungen weniger stark schidigend. Daraus kann man sdhliefen, dal die 
Kationen den eigentlich giftigen Anteil bilden. 

Es ist hervorzuheben, daft Farbstoffe. wie Rhodamin B, Akridinorange, 
Brillantcresylblau, Toluidinblau und sogar Methylenblau, keine so starken 
Schadigungen der Spirogyra-Zellen hervorriefen wie Neutralrot. 

Neutralrot erwies sich bei Vitalfarbung anderer Algen als vollig ungiftig. 

Es wird angenommen, daff das Neutralrot — wohl in Form seiner Kat- 
ionen — gegeniiber dem Protoplasma von Spirogyra eine spezifische Gift- 
wirkung besitzt. Daf die Schadigung auch in saurer Lésung schnell vor 
sich geht, laBt sich auf Grund der von Hé fler (1953) gefundenen Tatsache 
verstehen, da Spirogyra ein besonders zartes Plasmalemma besitzt und 
es dadurch wohl bald zu einer pathologischen Intrabilitat fiir Farbkationen 
kommt. 

Es wurden zahlreiche Spirogyren untersucht, die schidigende Wirkung 
des Neutralroits war bei den einzelnen Species etwa die gleiche. 
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Einschliisse im Zellkern von Campanula 


Von 


Liselotte Reiter 
Aus dem Pflanzenphysiologischen Institut der Universitat Graz 
Mit 2 Textabbildungen 
(Eingelangt am 26. August 1955) 


Zimmermann (1893: 73) fand in den Zellkernen der Fruchtknoten- 
wand von Campanula Trachelium zwei verschieden gestaltete Einschliisse 
vor: einen stabchenférmigen oder spindeligen und einen rundlichen oder 
oktaederahnlichen Koérper. Er bezeichnete beide Kérper als Proteinkristalle. 
Meyer (1920: 91) schloB sich auf Grund eingehender mikrochemischer 
Untersuchungen der Ansicht von Zimmermann an und sah in diesen 
Kernen auch noch ein kleines Kérperchen, das er fiir den Nucleolus hielt. 
Einzelne spindel- oder nadelférmige Eiweifkristalle sind aus den Zell- 
kernen verschiedener Campanula-Arten bekannt (Lit. bei Kenda, Tha- 
ler u. Weber 1951): iiber weitere einschlagige Beobachtungen wird an 
anderer Stelle berichtet werden. Das Auftreten zweier verschiedener 
.Eiwei®kristalloide* in einem Kern war aber bisher nur fiir Campanula 
Trachelium angegeben. Es wird im folgenden dariiber berichtet, daf® ein 
ebensolcher ,,Kristaiioid*-Dimorphismus auch im Zellkern von Campanula 
punctata vorkommt. 

Bei Untersuchung der Fruchtknotenwand von Campanula punctata Lam. 
fiel es auf, daB in den Zellkernen der Epidermiszellen je eine breite, ge- 
bogene Spindel und neben dieser ein auffallend groBes kugeliges Gebilde 
vorkommt: die Kernmembran umspannt die Spindel und die Kugel als 
diinnes, kaum sichtbares Hautchen (Abb. 1 a). In der lebenden Zelle ist ein 
anderes K6rperchen, das man fiir den Nucleolus halten kénnte, im Kern 
nicht zu sehen, und man kénnte meinen, der kugelige Kérper sei ein unge- 
wohnlich groer Nucleolus. Bei der Durchfiihrung einer Doppelfarbung 
nach Delafield (Hamatoxylin und Saurefuchsin) nach Zimmermann 
(1893: 216) tritt neben der Spindel und der groBen Kugel noch ein kleines 
Kérperchen zutage. das man wohl als Nucleolus ansprechen darf (Abb. 2 a 
u. b). Der Nucleolus weist bei diesem Verfahren eine violette, Spindel und 
Kugel weisen eine rote Farbung auf. 

Bei Fixierung mit Sublimatalkohol und Farbung mit Saurefuchsin allein 
nehmen Kugel und Spindel eine kraftige Rotfarbung an, meist ist diese bei 
der Kugel noch intensiver als bei der Spindel (Abb. 1b u. c). Sowohl die 
Kugel als auch die Spindel nehmen in Jodjodkali braune Farbung an und 
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geben die Millon-Reaktion. Man darf wohl behaupten, daf die beiden Kern- 
einschliisse Proteinnatur besitzen. 


Nachdem der gréRte Teil des Kernraumes von den Einschliissen einge- 


Abb. 1. a: Epidermiszelle von Campanula punctata. Kern mit Eiweifispindel und 
-kugel. — b und c: Epidermiszelle von Campanula punctata. Im Zellkern besonders 
die Kugel durch Jodjodkali gebraunt. 


nommen wird, war es von Interesse, wie bei solchen Kernen die Feulgen- 
Reaktion ausfallen wiirde. Der wiederholte Versuch, eine solche zu erzielen, 
verlief stets negativ. Nach Milovidovy (1949: 445) kann ein negativer 
Ausfall der Nuclealreaktion durch verschiedene Ursachen bedingt sein. Viel- 
leicht ist bei den Kernen 
von Campanula _ punctata 
der Grund fiir das Versagen 
der Feulgen-Reaktion darin 
zu suchen, daf der feulgen- 
positive Anteil des Kernes 
durch die Einschliisse gewis- 
sermaen verdrangt wor- 
den ist. 
Meyer (1920: 91) gibt 
fiir den ,.Rundkérper* des 
Zellkernes von C. Trache- 
lium Doppelbrechung an. 
Fiir die beiden Einschliisse 
des Kernes von C. punc- 
3B tata konnie’ Doppelbre- 
—_ chung nicht mit Sicherheit 


A . 
ia ere C , nachgewiesen werden. 
ADD. 2 a: B ermiuszelle v é é é DUILC- Y 
ihn ee ae See ee Es wurde versucht, durch 


Co c » i wy e] “J j 4 ia i > Te . . 
0 m — armen oe tm Vitalfluorochromierung die 
Nucleolus. — b: srmiszelle v ‘ é : ¥ ; 

- : = K - pom af ee Pe a Kerneinschliisse sichtbar zu 
D ata. Ke fiweiks al, unc é . 
punctata. Kern mit iweifspinde uge machen. Es gelang dies mit 


zwei Nucleolen. Kaliumfluoreszin und mit 
Eosin (pH 4). Sowohl die 
Spindel als auch die Kugel leuchten im Fluoreszenzmikroskop in inten- 
siver griiner bzw. gelbgriiner Fluoreszenzfarbe. Ein Unterschied in der 
Fluoreszenz der beiden Kerneinschliisse war nicht festzustellen. Die bei- 
den EinschluBkérper des Kernes verhalten sich gegeniiber sauren Fluoro- 
chromen ebenso wie Eiweiffspindeln des Cytoplasmas bei verschiedenen 
Pflanzen. Uber die Fluorochromierung der Cytoplasma-Proteinspindeln 
soll in einer eigenen Arbeit berichtet werden. Eine Fluorochromierung des 
fiir den Nucleolus gehaltenen Kérperchens mit Acridinorange (nach 
Strugger 1949: 47) fiihrte zu keinem positiven Ergebnis. 
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Auffallend ist, daf& die kugeligen Kerneinschliisse nur in der Frucht- 
knotenepidermis zu finden sind; die Zellkerne der Blattepidermis enthalten 
lediglich lange, schmale, spieRférmige Kernkristalloide, wie sie auch bei 
anderen Campanula-Arten vorkommen. Ob es sich um zwei verschiedene 
Eiweifkérper handelt oder um verschiedene “Lristallisationsbedingungen 
ein und desselben Eiweifkérpers, die zu dem Dimorphismus der Kernein- 
schliisse fiihren, wird sich wohl kaum entscheiden lassen. 


Zusammenfassung 


In den Zellkernen der Fruchtknotenwand von Campanula punctata 
kommen neben ein oder zwei Nucleolen eine Eiweifspindel und ein kuge- 
liger groRer Eiweifkorper vor. 
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Virus-Ubertragung zwischen Aichryson-Arten 


Von 


Liselotte Reiter 


Aus dem Pflanzenphysiologischen Institut der Universitat Graz 
Mit 2 Textabbildungen 


(Eingelangt am 8. September 1955) 


Als ,Zimmerionium™ wird von Grazer Gartnern wegen seiner pana- 
schierten Blatter vielfach Aiciryson < domesticum f. foliis variegatis auf 
den Markt gebracht. 1954 hat Weber in den Epidermiszellen der Blatter 
dieser Pflanze Protoplasmaballen beobachtet. wie sie sonst als x-bodies in 
viruskranken Pflanzen bekannt sind (Literatur bei Bawden 1950, W e- 
ber, Kenda u. Thaler 1953, Koehler u. Klinkowski 1954). Da 
das Auftreten von protoplasmatischen x-Korpern als ein untriigliches Zei- 
chen einer Virusinfektion gewertet wird, hat Weber (1954) angenommen, 
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da die panaschierten Zimmeraonien Virustrager sind. Wenn es gelange. 
die Viren von solchen Virustragern auf virusfreie Aonien zu iibertragen und 
wenn in diesen dann x-K6rper ausgebildet werden, so ware ein Beweis fiir 
die von Weber geiuferte Vermutung erbracht. 

Es wurden Versuche durchgefiihri, um eine Virusiibertragung durch 
Pfropfung zu erzielen. Es war zuerst beabsichtigt, durch Aufzucht aus 
Samen virusfreie Pflanzen von Aichryson  domesticum zu erhalten. Leider 
war es nicht méglich, keimfahige Samen dieser Art zu bekommen. Die zahl- 
reichen, im Gewiachshaus gezogenen Exemplare von Aichryson X domesti- 
cum bliihten zwar reichlich, sie lieferten aber keine keimfahigen Samen, 
und auch aus verschiedenen botanischen Garten waren keine Samen dieser 


Abb. 1. Aiciryson X domesticum gepfropft auf Aiciryson dichotomum. Links das 
Reis (A. X domesticum) mit den panaschierten Blattern. rechts beblitterte Triebe 
der Unterlage (A. dichotomum). 


Pflanze zu erhalten: sie wird eben in der Regel auf vegetativem Wege durch 
Stecklinge vermehrt. Es war daher nétig, fiir die Pfropfversuche eine andere 
Aichryson-Art heranzuziehen. Aus dem Botanischen Garten der Universitat 
Frankfurt bekamen wir Samen von Aichryson dichotomum. 


Die aus diesen Samen erwachsenden Pflanzen wurden laufend auf das 
Vorkommen von x-K6rpern hin untersucht, stets mit negativem Erfolg. Die 
Pflanzen von Aichryson dichotomum sind nicht panaschiert und zeigen auch 
sonst kein Symptom einer Virose. Sie entwickelien sich sehr iippig, bliihten 
und fruchteten reichlich. Zuerst wurde versucht, Aichryson dichotomum auf 
das panaschierte Aonium zu pfropfen. Da in diesem Falle die Unterlage 
viel schmachtiger ist als das kraftige Reis, war die Aussicht auf ein Gelin- 
gen der Pfropfung nicht giinstig, und in der Tat gelang sie auch in keinem 
Falle. Es wurde dann umgekehrt ein Reis von Aichryson  domesticum auf 
einen Stamm von Aichryson dichotomum gepfropft. Von den zahlreichen 
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gepfropften Exemplaren gingen schlieBlich alle bis auf eines ein. Bei die- 
sem entwickelte sich das Reis (Aiciryson X domesticum) gut weiter und der 
Stamm der Unterlage (Aichryson dichotomum) trieb neue beblatterte Aste 
aus. Die Pfropfung erfolgte am 24. Marz 1955, die Pflanze wurde am 6. Sep- 
tember 1955 photographiert (Abb. 1). Die Epidermiszellen und besonders 
die Haarzellen der Blatter der Unterlage enthielten genau die gleichen 
protoplasmatischen x-Kérper (Abb. 2 a 

und b) wie die des panaschierten Pfropf- 

reises. Zeichen einer Panaschierung tra- 

ten auf den Blattern von Aidiryson di- 

chotomum nicht auf. Die Zellen von 

Aichryson X domesticum und Aidiryson 

dichotomum wurden mit Coriphosphin 

fluorochromiert. Die x-Kérper der Epi- 

dermiszellen beider Pflanzen leuchteten, 

im Fluoreszenamikroskop betrachtet. in Abb. 2a und b. Epidermiszelle von 
gleicher. Weise intensiv hellgriin, und A, dichotomum mit x-Kérper. 
zwar-sind es in beiden Fallen die in dem 

x-K6rper enthaltenen Granula, welche das Fluorochrom speicherten. 

Da die Blatter von Aichryson dichotomum, das in keiner Pfropfverbin- 
dung mit Aichryson X domesticum steht, wie erwahnt, stets frei von 
x-Kérpern sind und da nach Herstellung der Pfropfverbindung in Aidiry- 
son dichotomum x-bodies auftreten wie in Aiciryson < domesticum, so darf 
man schlieRen: 


1. Aichryson X domesticum f. foliis variegatis ist ein Virustrager. 
2; Das Virus von A. X domesticum \aRt sich durch Pfropfung auf 
A. dichotomum iibertragen. 
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Referat 

Arnold, August: Die Bedeutung der Chlorionen fiir die Pflanze. Bota- 

nische Studien (hgg. von W. Troll und H. v. Guttenberg), Heft 2. 

Mit 24 Abb. VIII u. 148 S. 8°. Jena: Gustav Fischer, 1955. Geh. DM 10.70. 

Das Chlor zahlt zwar nicht zu den fiir die Pflanze lebensnotwendigen 
Aschenelementen, wiewohl es stets, wenn auch in stark wechselnder Menge, 
in ihr gefunden wird; es wird auch nicht in den Stoffwechsel einbezogen, 
sondern liegt in der Zelle als freies lon vor. Gerade aus diesem Grunde ist 
aber die Anreicherung von Chlor in der Pflanze von besonderem Interesse, 
werden doch gerade dem Chlorion mannigfache physiologische und morpho- 
genetische Wirkungen zugeschrieben. Arnold unterzieht sich nun der 
Aufgabe, die auferordentlich umfangreiche Literatur kritisch zu sichten 
(das Literaturverzeichnis zahlt weit iiber 400 z. T. schwer zugangliche Arbei- 
ten auf, auch die russische Literatur wird beriicksichtigt) und die Wirkun- 
gen des Chloridions auf die Pflanzen, erganzt durch eigene Untersuchungen, 
monographisch darzustellen. Nach einer Ubersicht iiber das Vorkommen 
und einer Erérterung der Aufnahme des Chlorions wird dessen Einflu® auf 
den iibrigen Mineralstoffhaushalt behandelt. Ein Kapitel ist den Wirkungen 
des Cl’ auf den Zellsaft (Verainderungen der Aziditat, des Zuckergehaltes, 
sein Anteil am osmotischen Wert) gewidmet. Zum Abschnitt Wasserhaushali 
werden eigene Versuche beigesteuert. die mittels verschieden abgestufter 
Nahrlésung eine Trennung des Cl’- bzw. des Na’-Anteils von der Salz- 
wirkung als ganzes erméglichen. Die Wasserabgabe und der Wassergehalt 
der Blatter wird durch Cl’ und gleicherweise durch NaCl herabgesetzt, die 
Produktivitat der Transpiration dagegen gesteigert. das Na-lon wirkt da- 
gegen bedeutend schwiacher bzw. auf die Produktivitat entgegengesetzt. Die 
Photosy nthese und der Kohlehydratstoffwechsel werden im allgemeinen 
ungiinstig beeinflu8t. Die Behandlung der Wirkungen des Chlorions fiihrt 
zwangslaufig zum Sukkulenz- und Halophytenproblem: auf Grund des ver- 
gleichenden Literaturstudiums sieht Arnold, ahnlich wie beim Wasserhaus- 
halt, weniger spezifische Chlorwirkungen als vielmehr die Zunahme der 
freien lonen iiberhaupt als ausschlaggebend an. Eine pathologische Wirkung 
des Chlorions kann nicht eindeutig festgestellt werden, die diesbeziiglichen 
Beobachtungen werden als allgemeine Salzwirkungen interpretiert. — Die 
Pflanzenphysiologie schuldet dem Autor Dank fiir seine griindliche Arbeit 
und die groBe Miihe, aus den einander vielfach widersprechenden Literatur- 
angaben ein Bild des derzeitigen Standes des Chlorproblems zu formen. 
Da dieses Bild heute noch keineswegs abgerundet ist, liegt an den vielen 
noch klaffenden Liicken unserer Kenntnisse, die gerade bei einer mono- 
graphischen Darstellung offenkundig werden. Der Autor weist auch iiberall 
auf die noch offenen Fragen hin, hier sei z. B. an das noch immer ungeléste 
Problem der Regulierung der Cl’-Aufnahme erinnert. Insbesondere greifi 
die Frage. ob alle Chlorwirkungen auf unspezifische lonenwirkungen zu- 
riickgefiihrt werden kénnen, wohl weit iiber das Chlorproblem hinaus, sie 
betrifft letzten Endes die Mineralsalz- resp. lonenwirkungen iiberhaupt. 
von denen wir, trotz so vieler aufgewendeter Miihe. im Grunde noch recht 
wenig wissen. Daf fiir ein Teilproblem das Vorhandene gesichtet und klar 
dargestellt und auf das Problematische hingewiesen wurde, darin liegt der 


groBe Wert dieser Arbeit. O. Hartel (Graz). 
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Die wissenschaftliche 
und angewandte Photographie 


Erneuerung und Fortfiihrung des Hay-v. Rohrschen Handbuchs 
der wissenschaftlichen und angewandten Photographie 


Herausgegeben von 
Kurt Michel, Aalen/Wiirttemberg 
Soeben erschien: 


Band V: Die Technik der Negativ- und Positivverfahren. Von Dr. Edwin 
Mutter, Hamburg. Mit 91 Textabbildungen. XX, 396 Seiten. Gr.-8°. 1955. 
Ganzleinen 8 396.—, DM 66.—, sfr. 67.50, $15.70 


Erstmalig erscheint mit dem vorliegenden Band eine umfassende Darstellung der photo- 
graphischen Negativ- und Positivtechnik, die sowohl dem Wissenschaftler und dem Studie- 
renden als auch dem Praktiker gerecht wird. Seitdem die klassischen photographischen Werke 
von J. M. Eder nicht mehr erscheinen, fehlte fiir das deutsche Sprachgebiet eine derartig um- 
fassende Behandlung des Stoffes vollstandig. Der Autor, ein Schiller von Prof. Dr. J. Eggert, 
Technische Hochschule Ziirich, und Prof. Dr. HZ. Stenger, Kreuzwertheim, ist nicht nur ein 
anerkannter Fachmann auf dem Gebiete der wi haftlichen Photographie, sondern ver- 
fiigt auch iiber reiche praktische erga. die er in exponierten Stellungen in nahe- 
zu drei Jahrzehnten gesammelt hat. In photographischen Fachkreisen haben besonders 
seine zahlreichen Veréffentlichungen in Fachzeitschriften iiber den heutigen Stand der 
photographischen Technik und die Grundlagen der Photographie in Theorie und Praxis 
groBen Widerhall gefunden. Diesem Prinzip der Verbindung von Theorie und Praxis ist 
der Verfasser auch im vorliegenden Werk treu geblieben. Es umfaBt sowohl die Praxis 
der Verfahrenstechnik, von der zweck prechenden Vorschrift bis zur erzielten Wirkung, 
als auch die hiebei auftretenden Vorgiinge i in chemischer und physikalischer Hinsicht nach 
dem heutigen Stande der Forschung. Das Werk eignet sich zum Studium der einzelnen 
Prozesse und Verfahren wie auch als Rezept- und Nachschlagewerk. Die Rezeptsammlung 
beriicksichtigt besonders stark die auslaindische Literatur, die uns allgemein weniger zu- 
ganglich ist. 
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Leo Bierwagen, Géttingen. Mit 196 teils farbigen Textabbildungen. XIfi, 
373 Seiten. Gr.-8°. 1955. Ganzleinen § 414.—, DM 69,—, sfr. 70.70, $ 16.45 





Band II: Die k tographische Kamera. Von Dipl.-Ing. Dr.-Ing. Ha- 
rald Weise, Kéln. Mit 521 Textabbildungen. XVI, 472 Seiten. Gr.-8°. 1955. 
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